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Das Archiv fiir mikroskopische Anatomie und 
Entwicklungsmechanik der Organismen 


steht offen noch nicht publizierten exakten Forschungen sowohl iiber 
die mikroskopische Anatomie der Lebewesen wie besonders iiber 
die Ursachen aller Lebensgestaltungen einschlieBlich der Ver- 
erbungs- und Variationsforschung. 

Das Archiv erscheint zur Erméglichung raschester V eréffentlichung 
in zwanglosen einzeln berechneten Heften; mit etwa 40 Bogen wird 
ein Band abgeschlossen. 

Der fiir diese Zeitschrift berechnete Preis des Heftes gilt nur 
zur Zeit des Erscheinens. Spiter tritt eine wesentliche Erhéhung ein. 

Die Mitarbeiter erhalten von ihren Arbeiten, welche nicht mehr 
als 24 Druckseiten Umfang haben, 100 Sonderabdriicke, von gréBeren 
Arbeiten 60 Sonderabdriicke unentgeltlich. Doch bittet die Verlags- 
buchhandlung, nur die zur tatsiichlichen Verwendung bendtigten 
Exemplare zu bestellen. Uber die Freiexemplarzahl hinaus bestellte 
Exemplare werden berechnet. Die Mitarbeiter werden jedoch in ihrem 
eigenen Interesse dringend ersucht, die Kosten vorher vom Verlage 
zu erfragen, um spiitere unliebsame Uberraschungen zu vermeiden. 

Die derzeitigen tiberaus schwierigen Verhiltnisse nétigen, in 
Zukunft streng auf die bisher empfohlene aber zumeist nicht beriick- 
sichtigte knappste Fassung und gréfte Sparsamkeit in Abbil- 
dungen zu halten. Nachtriigliche Kiirzungen sowie Verminderungen 
der Abbildungen sind sehr miihsam. Blob dasWichtigste und schwer 
Beschreibbare bedarf der bildlichen Darstellung. Zugleich 
wird ersucht, auf bereits in einem der beiden Archive oder in den ver- 
breiteten »Ergebnissen« und Monographien befindliche Literatur- 
verzeichnisse zu verweisen und nur die neuere Literatur genau 
anzugeben. 

Die neuen ungeheuren Portokosten machen es erforderlich, vor 
der Einsendung eines Manuskriptes durch Karte dem Herausgeber 
die Art des [nhalts (ob auf Kausalitit beziiglich, ob experimentell, 
histogenetisch, einfach formbeschreibend), Umfang in Archiv-Druck- 
seiten, Zahl der Tabellen, Zahl und Art der Abbildungen zu melden 
und seine Antwort abzuwarten. 

Alle Manuskripte und Anfragen sind zu richten an 
Geheimrat Professor Dr. Dr. W. Roux, Halle a.S., ReichardtstraBe 20. 


Der Herausgeber Verlagsbuchhandlung Julius Springer 
Roux. in Berlin W 9, LinkstraBe 23/24. 


Fernsprecher: Amt Kurfiirst, 6050—6053. Drahtanschrift: Springerbach-Berlin. 

Reichsbank-Giro-Konto u, Deutsche Bank, Berlin, Dep.-Kasse C. 
Postscheck-Konten: 

fiir Bezug von Zeitschriften und einzelnen Heften: Beriin Nr. 20120 Julius 
Springer, Bezugsabteilung fiir Zeitschriften; 

fiir Anzeigen, Beilagen und Biicherbezug: Berlin Nr. 118935 Julius Springer. 





Das Golgische Binnennetz und seine Beziehungen 
zu der Sekretion. (Fortsetzung.) 


Morphologische und experimentelle Untersuchungen an einigen 
Siiugetierdriisen. 
Von 


Dimitry Nassonoy, 
Assistenten am Histologischen Laboratorium der Universitat St. Petersburg. 


Mit Tafel II—IV. 
(Eingegangen am 16. Marz 1923.) 
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I. Einleitung. 


Im Winter 1920—21 bin ich 6fters beim Untersuchen verschiedener 
Gewebe der Amphibien vorwiegend des Epithels auf Erscheinungen 
gestoBen, welche mich dazu bewegt haben, mich eingehend mit der sehr 
alten, jedoch bis zur Gegenwart noch ungelést gebliebenen Frage von 
dem ersten Erscheinen des Sekretes im Driisenplasma zu beschiftigen 
Die Ergebnisse dieser Beobachtungen sind in meiner vorhergehenden 
Arbeit »Uber das Golgische Binnennetz und seine Beziehungen zu der 
Sekretion « (Nassonov, 1923) dargelegt. Das Wesentlichste der Ergeb- 
nisse ist auf folgendes zuriickzufiihren: Bei den Amphibien ist das 
erste Erscheinen des Sekrets, sowohl des serésen (Pankreas beim Axolotl, 
Beckendriise des Tritons) als auch des schleimhaltigen (Becherzellen 
im Tritondarm), an die Balken des Binnennetzes gebunden. Im Laufe 
des Wachstums lésen sich die Sekretsgranula oder -tropfen vom Binnen- 
netze ab und liegen frei im Plasma, nicht selten die ganze Zelle bis zur 
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Basis anfiillend, wobei sich mitunter Teile des Apparats an das sich ent- 
wickelnde Sekret anschlieBen, entweder in Form osmiophiler, die ein- 
zelnen Granula umgebender Giirtelchen (Beckendriisen) oder in Form 
osmiophiler Kérnelung, welche sich den Tropfen des fliissigen Sekrets 
beimischen (Becherzellen des Darmes). 

Was die Erklarung dieser Erscheinung anbetrifft, so lasse ich zwei 
Méglichkeiten gelten: entweder wandelt sich die Substanz des Binnen- 
netzes selbst, chemisch sich verindernd, in das Sekret um, oder sie 
wirkt so oder anders auf das sich bildende Sekret und verwandelt es 
in das endgiiltige Produkt. Das Binnennetz wird in allen Sekretions- 
stadien der Zelle angetroffen; die Ansammlung des Sekrets ist durchaus 
nicht immer von einer Verminderung der Masse dieses Organoids be- 
gleitet — folglich ist man gezwungen, das Vorhandensein irgendeiner 
Quelle vorauszusetzen, auf deren Kosten der Verlust der Binnennetz- 
substanz ersetzt wird. Meiner Meinung nach kénnten entweder das 
undifferenzierte Plasma oder die Chondriosomen als solche Quelle dienen. 
Ich habe die Meinung ausgesprochen, daB die aus den Chondriosomen 
entstandenen sekretorischen Zwischenprodukte (»Plastes« von Prenaut 
und Hoven) erst nach ihrer Beriihrung mit der Binnennetzsubstanz und 
nach der Einwirkung derselben sich ins endgiiltige Sekret verwandeln 
kénnten. Somit stehen die Ergebnisse meiner Arbeit nicht im Wider- 
spruch mit der Lehre von der Entstehung des Sekrets aus den Chon- 
driosomen, welche durch zahlreiche Untersuchungen an Tier- und 
Pflanzenzellen unterstiitzt wird. 

Die Erforschung des Anteils des Binnennetzes an der Ausarbeitung 
des Sekrets hat eine ganze Reihe von Problemen hervorgebracht, welche 
ich in der vorliegenden Arbeit zu lésen versuche. 

Es war natiirlich zu allererst nétig, die beschriebenen Erscheinungen 
an anderen gut erforschten Objekten zu bestitigen; deshalb wandte 
ich mich den Siugetierdriisen zu. Ihre Zellen sind bekanntlich bedeu- 
tend kleiner als die der Urodelen, und deshalb ist der Zusammenhang 
des Binnennetzes mit dem sich bildenden Sekret an diesen Objekten 
weit schwerer zu verfolgen, jedoch ist es mir gelungen, auch hier Driisen 
auszusuchen, bei denen, wie mir scheint, die in Frage kommenden 
Verhiltnisse ziemlich demonstrativ zutage treten (z. B. die Sekretion 
der Samenblasenzellen bei der Maus). 

Meine zweite Aufgabe bestand in der Feststellung eines intimeren 
Zusammenhanges des Binnennetzes mit dem im Entstehen begriffenen 
Sekret. Es war mir z. B. unerklirt geblieben, ob die ersten Granula 
und Tropfen auf der Oberfliche der Netzmaschen oder in ihrem Innern 
erscheinen. Diese Frage wird — zum mindesten im gegebenen Falle — 
durch die an meinen Priparaten des Mausnebenhodens erhaltenen 
Bilder beantwortet. 
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SchlieBlich muBte ich eine vollkommene Ausleerung der Driise er- 
zielen, um erstens feststellen zu kénnen, ob die Masse des Binnennetzes 
dabei abnehme, und zweitens, um den Bildungsproze8 neuer Granula 
in der wissentlich entleerten Driise zu verfolgen. Um dieses zu erreichen, 
spritzte ich Miusen Pilocarpin ein und verfertigte von der ihnen nach 
verschiedenen Zeitriumen nach der Pilocarpinisierung entnommenen 
Bauchspeicheldriise Priaparate. 

In meiner vorhergehenden Arbeit habe ich darauf hingewiesen, 
daB die Mehrzahl der Autoren, die das Binnennetz erforschten, sich bloB 
darauf beschriinkt haben, die Gegenwart dieses Organoids in den Zellen 
verschiedenartiger Gewebe zu konstatieren, und nur wenige von ihnen 
haben es versucht, seine physiologische Bedeutung klarzulegen. Ein- 
zelne Forscher haben die Frage von der Beziehung des Binnennetzes 
zu Sekretion beriihrt, wobei die einen (Negri 1899) jeglichen Anteil 
des Apparates an diesem Prozesse verneinen, die anderen (Marenghi 
1903, Bergen 1904, Golgi 1909, Kolster 1913, R. Cajal 1915) eine passive 
Form- und Lageverinderung durch mechanische Einwirkungen des 
sich ansammelnden Produktes zulieBen; und endlich erkennen die 
dritten (Fuchs 1902, Biondi 1911, Hirschler 1916, Zawarzin 1909, 
Deineka 1916, T'schassownikov 1917 und Kolatschev 1916) einen sich 
in dieser oder jener Form auGernden aktiven Anteil dieses Organoids 
am Ausarbeiten des Sekrets an. 

In der vorliegenden Arbeit will ich bloB bei denjenigen Unter- 
suchungen linger verweilen, die ich in meiner vorhergehenden Schrift 
nicht erwihnt habe. Hierher gehért zu allererst die sehr interessante 
Beobachtung Zawarzins (1909) am Epithel der Descemetschen Membran 
des Auges. In den Zellen dieses Gewebes entdeckte er mit Hilfe intra- 
vitaler Farbung mit Methylenblau und Neutralrot ein Binnennetz, 
welches er, der Terminologie von Ballowitz folgend, »Centroformium « 
nennt. AuBerdem erhielt er durchaus analoge, wenn auch weniger deut- 
liche Bilder desselben Gewebes an Kontrollpraparaten nach Fixierung 
in heiBem Sublimat und mit der darauffolgenden Farbung mit dem 
Heidenhainschen Himatoxylin. An intravitalen Priparaten beobachtete 
Zawarzin zahlreiche Kérnchen und Granula, welche in Reihen an- 
geordnet waren, entsprechend den Binnennetzfiden an den Himatoxy- 
linpriparaten, was den Verfasser auf den Gedanken eines Anteils des 
»Centroformiums « an der Sekretion bringt. »Diese riitselhaften Centro- 
formia«, sagt Zawarzin (S. 135), »kénnen somit als Gebilde gedeutet 
werden, welche mit der Sekretion der Zelle in Zusammenhang stehen. 
Diese Annahme hoffe ich in naichster Zukunft an einem ausgedehnteren 
Material nachzukontrollieren. « 

Die Beobachtung Zawarzins ist zunichst interessant, da diese die 
einzige in der Literatur erwiihnte oder jedenfalls mir bekannte Ent- 
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deckung des Binnennetzes mit Hilfe intravitaler Farbung ist, was zu- 
gunsten der Realitat dieses Gebildes gerade in der Form, in welcher 
wir es an fixierten Priparaten zu sehen gewohnt sind — d. h. in Form 
eines Netzes — spricht. Es ist gleichfalls von groBem Interesse, dab 
der Verfasser das Binnennetz in Zusammenhang mit der Sekretion 
nicht im speziellen Driisengewebe bringt, was zusammen mit anderen 
Tatsachen (Kolatschev 1916 — Lipochrom und Glykogen der Nerven- 
zellen der Mollusken —; Deineka 1916 — Knorpelzellen beim enchon- 
dralen Prozesse) mir das Recht gibt, meine Auffassung des Binnen- 
netzes als spezifisches Organ der intracelluliiren Sekretion auch auf 
nichtdriisige Gewebe auszudehnen. 

Auch ist Hirschlers Arbeit an den Eizellen von Ascidien (1916) von 
diesem Standpunkte aus interessant. Dieser Forscher gebraucht Me- 
thoden, die den meinigen sehr aihnlich sind. (Fiir Chondriosomen — 
die Alimannsche Methode ; fiirs Binnennetz — die Methoden von Kopsch 
und Sjéwal; fiir das Binnennetz und die Chondriosomen gleichzeitig — 
Kombination der Osmierung und der darauffolgenden Farbung mit 
Altmannschem Fuchsin). Er gelangte zu denselben Ergebnissen wie die, 
welche ich an Driisenzellen beschrieben habe. Nach Hirschler trigt 
das Binnennetz der jungen Ovocyten zuerst einen diffusen Charakter, 
d.h. er erscheint im Plasma in Form zerstreuter gekriimmter Platten 
und Kliimpchen; spiiter jedoch sammelt er sich am Kern in einer kom- 
plexen Form an. Das Chondriom der Zellen erscheint zu dieser Zeit 
in Form kleiner osmiophiler Kérner, die gleichmaiBig im ganzen Plasma 
zerstreut sind. Zu Anfang der Dotterbildung fangen die Mitochondrien 
an, an GréBe zuzunehmen und verlieren allmihlich ihre Fuchsinophilie, 
das Binnennetz aber zerfillt abermals in Teile und gewinnt einen 
diffusen Charakter. Daraufhin vereinigen sich die einzelnen Binnenetz- 
elemente mit den herangewachsenen.und verinderten Chondriosomen, 
umgeben sie wie Giirtelchen oder Kappen, woraufhin die Kérner immer 
osmiophiler werden und sich schlieBlich in die fertigen Dotterkérner 
verwandeln. Danach erscheint die Zahl der Binnennetzelemente viel 
geringer. Kurz kénnte dieser ProzeB folgendermaBen formuliert werden : 
Die Chondriosomen liefern das Material zur Bildung des Dotters, das 
endgiiltige Produkt aber entsteht erst nach der Einwirkung der Binnen- 
netzsubstanz auf dasselbe. Das Binnennetz selbst wird bei der Bildung 
des Sekrets zweifelsohne verbraucht, da sich seine Masse vermindert. 


II. Technik. 


Die Methodik der vorliegenden Arbeit ist im ganzen genommen 
dieselbe geblieben, wie in der vorhergehenden, obgleich ich in ein- 
zelnen Fillen geringe Veranderungen eingefiihrt habe. So wie in der 
letzten Arbeit, habe ich mich auch hier einiger Parallelserien bedient, 
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um die verschiedenen Bestandteile des Plasmas klarzulegen und zu 
untersuchen. Zum Impragnieren des Binnennetzes gebrauchte ich die 
von A.J. Kolatschev (1916) verbesserte Kopschsche Osmierungsmethode ; 
zum Studium des Chondriosoms — die Fixierung nach Champy mit der 
darauffolgenden Farbung nach Kull; zum gleichzeitigen Klarlegen dieser 
Organoide — die Osmierung nach Kolatschev und die darauffolgende 
Farbung nach Kull, und schlieBlich zur Kontrolle und zur Farbung 
ausschlieBlich der im Plasma befindlichen Granula wandte ich irgend- 
einen gewohnlichen nicht mitochondralen Fixator an (Lenghossec, 
Zenker-Formol) und firbte die Priparate mit dem Himatoxylin von 
Heidenhain. Eine schwere Aufgabe war es, solche Priparate zu er- 
halten, an welchen man die Sekretionsgranula von den Kérnern mito- 
chondraler Natur unterscheiden kénnte, da Rester der Chondriosomen 
mitunter auch nach der Fixierung in Essigsiure-Alkohol- und sublimat- 
haltigen Gemischen in Form von Kérnern erhalten bleiben und sich 
farbend, Sekretkérner vortauschen kénnen, anderseits unterscheiden 
sich an gewohnlichen mitochondralen Priiparaten die kérnerférmigen 
Chondriosomen von den Granula nicht. Es ist aber fiir Forscher, die 
sich mit dem Studium der Sekretbildung beschiftigen, von groBer 
Wichtigkeit, diese beiden Gebilde mit Bestimmtheit voneinander unter- 
scheiden zu kénnen. Um dieses zu erzielen, benutzte ich als Erginzungs- 
firbung nach dem Altmannschen Fuchsin an Stelle von Thionin die 
gesittigte Lésung von Krystallviolett in 70° Alkohol. Die ganze Farbe- 
prozedur bestand somit in folgendem: 1. Farbung der nach Champy 
fixierten Priparate mit Altmannschem Fuchsin nebst Erwirmung bis 
zur Dampfbildung, mitunter auch bis zum vélligen Austrocknen der 
Farbe auf dem Glase. 2. Abspiilen der iiberfliissigen Farbe in groBen 
Mengen destillierten Wassers. 3. Fiirbung des Priparats in gesittigter 
Lésung von Krystallviolett in 70° Alkohol im Verlauf von 3—10 Minuten 
(die Frist ist je nach dem Objekte zu variieren). 4. Spiilung in destil- 
liertem Wasser. 5. Eine schnelle Differenzierung (von einigen Sekunden 
bis zu 1 Minute) in Aurantia. Mit Hilfe einer solchen Behandlung kann 
man eine dunkelviolette Farbung des Chonrdioms neben dem grellroten 
Ton der Sekretionsgranula erzielen. Diese Kombination erméglicht 
eine Scheidung der Granula von dem Chondriom sogar in den Fallen, 
wenn diese beiden Gebilde miteinander vermengt sind (z. B. im Falle 
starker Anfiillung der Zelle mit dem Sekret im hungernden Pankreas). 
Es mu jedoch erwihnt werden, daB auch bei solcher Farbung vieles 
von dem Grad der Differenzierung abhiingt, und deshalb kann man im 
gegebenen Falle nicht auf véllig objektive Resultate rechnen. Das 
sicherste Mittel, die fertigen Granula von dem Chondriom zu unter- 
scheiden, ist meiner Meinung nach das Studium der ungefirbten Praparate 
nach Fixierung nach Champy. Hier sind die Sekretionsgranula dank 
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ihrer gelblichen Farbung und ihrem starken Lichtbrechungsvermégen 
deutlich zu sehen, wihrend die anderen Plasmakomponenten (Chondriom, 
Binnennetz) véllig unsichtbar bleiben, da sie denselben Lichtbrechungs- 
koeffizient haben wie das sie umgebende Plasma. Die Sekretionsgranula 
scheinen ansolchen Praparaten ineinem vollig homogenen Plasma zu liegen. 
Auch in der Osmierungsmethode habe ich in der gegenwirtigen 
Arbeit eine kleine Veriinderung eingefiihrt. Um ein sicheres und scharfes 
Resultat zu erhalten, habe ich an Stelle von Pyrogallolum eine héhere 
Temperatur fiir die ersten Imprignierungsstunden angewandt. Der 
ganze ProzeB besteht in folgendem: 1. Fixierung im Gemisch von 
2 Teilen 3°, K.Cr.0;, 2 Teilen 1°, Chromsiure und 1 Teil 2°, Os- 
miumsiure — 24 Stunden. 2. Sorgfialtiges Spiilen in flieBendem Wasser — 
24 Stunden. 3. Osmierung in 2° Acid. osm. bei 40° C — 8 Stunden. 
4. Osmierung in derselben Osmiumlésung 3—5 x 24 Stunden bei 35° C. 
5. Spiilung in destilliertem Wasser. 6. Einbettung in Paraffin. Zur 
Feststellung der Impriignierungsfrist benutzte ich die Isolierungsmethode 
in Glyzerin, die ich in der vorhergehenden Arbeit beschrieben habe. 
Wenn ich es mit der Ausscheidung von fliissigem Sekret zu tun hatte, 
erzielte ich mit Hilfe einer linger andauernden Osmierung einen dunk- 
leren Grund, auf welchem die Tropfen des fliissigen Sekrets sich auch ohne 
spezielle Nachfarbung deutlich genug hervorhoben (Nebenhodenzellen). 
Die Arbeit ist demgemiB auf Grund vergleichenden Studiums fol- 
gender Priparatenserien gefiihrt worden: 
1. Zum Studium der sekretorischen | Nach Champy fixierte Priparate 
Granula allein | ohne jegliche Farbung. 
Auf das Binnennetz und die | 
sekretorischen Granula hin | 
Auf das Binnennetz und gleich- 
zeitig auf die Tropfen von fliis- 
sigem Sekret hin 


Osmierte Priiparate ohne Fiarbung. 


| Linger andauernde Osmierung ohne 
darauffolgende Farbung 


Osmierung mit der darauffolgenden 
Firbung mit Fuchsin- Krystall- 
violett-Aurancia. 

Nach Champy fixierte und mit 

-  Fuchsin-Krystallviolett - Auran- 
cia gefairbte Priparate. 

Irgendeine gewohnliche nicht mito- 
chondrale Technik (Fix. Zenker- 
formol, Lenghossec-Farbung mit 

Haimatoxvlin von Heidenhain. 

Ich finde, daB solch ein Vergleich der mit Hilfe verschiedener Methoden 
erzielten Resultate es erméglicht, sich in den komplizierten Beziehungen 
der verschiedenen Plasmakomponenten zueinander zurechtzufinden. 


Binnennetz + Sekret + Chon- | 
driosomen | 


. Chondriosomen und Sekretions- 
granula 


Kontrollpriparate zum _ allge- 
meinen Studium der Zelle, des 
Kernes und des Sekrets 
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II. Die Sekretion der Epithelzellen im Nebenhoden der Maus. 
a) Historisches. 


Das Golgische Binnennetz im Nebenhoden ist zuerst von Negri 
im Jahre 1900 als ein zwischen Kern und Lumen gelegenes und sich nach 
Golgi mit Silber impragnierendes Netz beschrieben worden. Im Jahre 
1902 erschien die obenerwaihnte Arbeit von Fuchs, in welcher der Ver- 
fasser in den Zellen des Ductus epididymis der Maus zwischen Kern 
und Lumen besondere Kniuel beschreibt, die er, ohne sie Binnennetz 
zu nennen, in Zusammenhang mit der Ausarbeitung des Sekrets der 
Zelle bringt. 1904 wurde das Binnennetz von Holmgren in den Neben- 
hodenzellen als »Trophospongien« beschrieben. Seine eigene Behand- 
lungsmethode anwendend (Fixierung in 5°, Trichlormilchsiure oder 
5°, Trichloressigsiiure-Farbung mit Resorcinfuchsin von Weigert), ent- 
deckte Holmgren Kniiuelchen, welche zwischen dem Kern und dem 
Lumen gelegen waren und die mitunter vermittels Faden mit den Seiten- 
wanden der Zelle in Verbindung standen. In Einklang mit seiner Theo- 
rie halt Holmgren diese Kniuelchen fiir Verzweigungen der Fortsiitze 
der Bindegewebszellen. Es ist auBerst interessant, da der Verfasser 
das Erscheinen von Sekretionstropfen im Innern der Kniuel beschreibt 
— eine Erscheinung, welche am selben Objekte von Fuchs untersucht 
worden ist und welche Holmgren fiir eine teilweise Auflésung der Tropho- 
spongienfiden hilt. Das Erscheinen von Tropfen im Binnennetze der 
Nebenhodenzellen ist — wie wir es weiter sehen werden — sehr gut an 
mit Osmium impriignierten Priparaten zu beobachten. Entsprechende 
Ausscheidungen von Mucintropfen an den Binnennetzmaschen sind von 
mir in den Becherzellen des Tritondarmes beschrieben worden (Nassonov 
1923). Es ist sehr méglich, daB die éfters erwihnten Faille von einer 
Auflésung der Holmgrenschen Trophospongienfiden (z. B. das von ihm 
beschriebene Erscheinen von Tropfen an den Fiiden der Trophospongien 
bzw. des Binnennetzes in den Darmzellen des Hundes, 1904) nichts 
anderes vorstellt, als eine Ausscheidung irgendeines Sekrets durch das 
Binnennetz'). 

Die Nebenhoden der Maus habe ich vorwiegend aus dem Grunde 
zum Untersuchungsobjekt gewahlt, da ich mich fiir die alte Arbeit 
von Fuchs (1902) interessiert habe, welche zu ihrer Zeit wenig Aufsehen 
erregt hatte, und in welcher der Verfasser den SekretionsprozeB genau 
so schildert, wie ich ihn an anderen Objekten und mit Hilfe ganz anderer 
Methoden erhalten habe. Seine Untersuchungen haben auf mich um 
so mehr einen starken Eindruck gemacht, als sie mir bekannt wurden, 


1) 1908 erschien die Arbeit Fusaris: » Untersuchungen iiber den ,Apparato 
reticolare interno‘ in den Zellen des Nebenhodens«, deren Inhalt mir leider 
unbekannt geblieben ist (nach Duesberg 1912). 
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nachdem ich mir schon auf Grund meiner Arbeiten an verschiedenen 
Amphibiendriisen eine véllig klare Vorstellung von der Bedeutung 
des Binnennetzes beim Sekretionsprozesse erworben hatte. Fuchs er- 
wihnt nicht das Binnennetz in seiner Arbeit, obgleich es keinem Zweifel 
unterliegt, daB sein »Fadenkniiuel« nichts anderes als den nicht voll- 
stiindig ausgeprigten Netzapparat darstellt (dies ist schon beim bloBen 
Vergleiche seiner Zeichnungen mit den meinigen klar zu erkennen). 
Seine Methodik ist eine ziemlich gewéhnliche (Fixierung nach Zenker, 
Hermann, Flemming mit Sublimat-Essigsiure, Formol, Firbung mit 
Heidenhainschem Himatoxylin nach Spuler usw.), keine spezielle fiir 
das in Frage kommende Organoid, und deshalb wollte ich an seinem 
Objekte arbeiten, und eine vollkommenere Methode, speziell auf das 
Binnennetz hin anwenden. 

Nach Fuchs werden die Epithelialzellen des Nebenhodens bei der 
Maus in der Richtung vom Kopfe zum Schwanze hin immer niedriger 
und niedriger. Sie tragen an ihrer Oberfliche Wimperchen (sie flimmern 
nicht und sind auch nicht mit Basalkérperchen versehen), welche sich 
im Zellplasma ununterbrochen fortsetzen, bis sie den Kern erreichen, 
den sie hutférmig umgeben. Unmittelbar an der Oberfliche neben dem 
Fadenkegel liegen die Diplosomen, welche niemals mit den Faden in 
Kontakt treten, und die im Widerspruch zu den Beobachtungen von 
Gurwitsch an der Teilung teilnehmen. Dies weist darauf hin, daB wir 
es hier mit echten Centrosomen zu tun haben und daB diese Centrosomen 
beim gegebenen Objekt territorial giinzlich unabhingig vom Binnennetze 
sind, das bedeutend niedriger unmittelbar iiber dem Kerne liegt. 

Fuchs beschreibt seinen »Fadenkniiuel« (das Binnennetz) folgender- 
maBen: »... finden wir in allen Zellen des Nebenhodenkopfes 
dicht oberhalb des Kernes ein merkwiirdiges Gebilde, daB oft von Birn- 
oder Herzgestalt den Kern von oben her, quasi wie ein Hut, bedeckt, 
ohne jedoch — abgesehen von wenigen Fillen — die Kernmembran 
zu beriihren. In Eisenhimatoxylin farbt es sich mitunter nur wenig . . . « 
»An sehr diinnen Schnitten (von 1—2 ~ etwa) und bei gelungener 
Farbung mit Rubin kénnen wir uns indessen iiberzeugen, dab eine 
feine fadige Struktur, mit Einlagerung von zahlreichen Kérnchen, 
diesem Gebilde eigen ist« (8.328). Diese Beschreibung des »Faden- 
knauels« von Fuchs kann man, wie wir es weiter sehen werden, mit nur 
wenigen Anderungen an das von mir untersuchte Binnennetz in den 
Nebenhoden anwenden. Nach Fuchs ist der »Fadenknauel« mit der 
freien Zelloberfliche vermittels Fadenbiindels verbunden, lings welchen 
das Sekret aus dem Kniuel ins Lumen gelangt. Weder mit Silber 
noch mit Osmium ist es mir gelungen, solche Biitndel zu impragnieren, 
was mich veranlaBt anzunehmen, daB dieses Gebilde keinen Teil des 
Binnennetzes vorstellt, sondern anderer Natur sein muf. 





und seine Beziehungen zu der Sekretion. (Fortsetzung.) 441 


In der Arbeit von Fuchs ist am interessantesten seine Beobachtung 
an dem ersten Auftreten des Sekrets in der Zelle. »Die ersten Anfange 
der Sekretbildung,« sagt der Autor (S. 330), »oder sagen wir zuniichst 
vielleicht besser Anhaufung von Sekret, finde ich immer inmitten oder 
zur Seite des Fadenkniauels. Hier treten die ersten Tropfen auf, hier 
sehen wir die ersten gefarbten Granula angesammelt.« Das im Kniuel 
erschienene Sekret dringt sich danach zur freien Oberfliche der Zelle 
hin und tritt im Réhrenlumen aus. »Welche Rolle ist dem Faden- 
kniiuel zuzumessen? « fragt Fuchs. »Man kann hier im Zweifel sein und 
hat die Wahl zwischen zwei Méglichkeiten. Einmal kénnte dieser Faden- 
kniuel den Ansammlungsort des Sekretes bilden, indem er das vorher 
anderswo bereitete Sekret in sich aufniihme und geladen habe, wieder 
abgiibe oder aus sich herauspreBte. Es wire aber auch denkbar, dai 
seine Bestimmung darin lage, zunichst das noch unfertige Material 
aus seiner Umgebung an sich heranzuziehen, sich einzuverleiben und 
dann, durch Umwandlung dieses Materials, das Sekret selbst zu produ- 
zieren« (S. 335). Auf Grund meiner Studien an Amphibiendriisen lasse 
auch ich in meiner vorhergehenden Arbeit diese zwei Méglichkeiten 
in bezug auf das Binnennetz gelten (Nassonov 1923). Derselben Ansicht 
bin ich auch in der vorliegenden Arbeit, wie wir es weiter sehen werden. 


b) Eigene Beobachtungen. 


Ich habe das Binnennetz in allen Abschnitten der Nebenhoden 
gefunden. Uberall kann man seine Form und Struktur auf ein gut 
entwickeltes Netz zuriickfiihren, welches zwischen dem Kerne und dem 
Lumen gelegen ist und aus dicken Maschen und Balken réhren- oder 
plattenférmiger Natur besteht. Alle Verschiedenartigkeiten seiner 
Struktur stehen — wie wir es weiter sehen werden — mit der Intensivitat 
der Sekretion im engsten Zusammenhange. Diese Intensivitat erreicht 
seinen Héhepunkt im oberen Teile des Képfchens und wird allmahlich 
schwiicher in der Richtung zum Schwanze hin. Wir werden unsere 
Beschreibung an den schwiacher secernierenden unteren Abschnitten 
des Ductus epididymis beginnen. Die Epithelialzellen dieses Abschnittes 
sind bedeutend kleiner und niedriger als die der oberen Abschnitte 
(Abb. 9, 10, 11, 15, 19 und 20). Im basalen Teil der Zelle liegt ein, 
seltener zwei Kerne. An der freien Oberfliche befinden sich nicht 
flimmernde kurze Wimperchen, welche selten durch das austretende 
Sekret zusammengeklebt werden, wie wir es in den oberen Abschnitten 
des Nebenhodens antreffen. 

Das Binnennetz wird mit Osmium duBerst bestiindig und deutlich 
imprigniert — dennoch beobachten wir an ein und demselben Pra- 
parate beinahe stets eine Duplizitit in der Imprignierung. Einige 
Teile des Binnennetzes sind intensiv schwarz gefirbt, waihrend das 
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Plasma vollig hell geblieben ist. An solchen Stellen kann man gut die 
iuBere Form und die Lage des Binnennetzes studieren (Abb. 10, rechts; 
Abb. 15, Zelle a, Abb. 19, Abb. 20). In der beschriebenen Gegend hat 
letzteres das Aussehen eines vorziiglich entwickelten, kompakten Netzes, 
welches aus massiven, stellenweise verknoteten Balken und Maschen 
besteht. Nur ausnahmsweise ist es méglich, durch die dichte Im- 
pragnierung dieser Balken kleine, in Reihen angeordnete Vakuolen in 
ihrem Innern zu erblicken (Abb. 20). Meistens jedoch erscheinen die 
Balken homogen und undurchsichtig. Der ganze Apparat liegt un- 
mittelbar oberhalb des Kernes, was der Lage nach dem »Fadenkniiuel « 
von Fuchs entspricht, und bloB in seltenen Fallen senken sich einzelne 
Faden bis in den unteren Abschnitt der Zelle, zwischen Kern und Basis 
herab, wo sie die Seitenwinde des Kernes umfassen (Zelle b, Abb. 20). 
So steht es mit dem ersten Impragnierungstypus; er wird meistens an 
den peripheren Schichten des Priiparates angetroffen, wohin der Fixator 
schneller gelangt. 

In den inneren Abschnitten des Priiparates geht die Impriagnierung 
anders vor sich. Hier gewinnt das Plasma durch das Osmium eine 
dunkelgraue Firbung, wihrend uns das Binnennetz als ein iiber dem 
Kern gelegenes, helles negatives Bild vom Netze entgegentritt. Bei 
solch einer Impriignierung (Abb. 15, links; Zelle b und e, Abb. 19) fallt 
das Osmium bloB an der Oberfliche der Binnennetzmaschen aus, seine 
iuBeren Konturen umzeichnend (Zelle b und e, Abb. 19). Hier haben 
wir es gleichsam mit einem geéffneten Binnennetze zu tun und kénnen 
alle Feinheiten seiner inneren Struktur studieren. In einigen Abschnitten 
des Ductus epididymis, wo die Sekretion sehr schwach ist oder giinzlich 
fehlt, ist den Binnennetzmaschen ein grauer Ton eigen, der etwas heller 
als der Plasmagrund erscheint. An anderen Stellen jedoch sehen wir, 
daB im Inneren der Balken winzige Trépfchen auftreten, welche in 
Reihen angeordnet und vom Osmium unberiihrt geblieben sind, so dai 
sie weiB und gliinzend erscheinen (Abb. 15 und 19). Dies ist das erste 
Auftreten der Sekrettropfen, welches von Fuchs in seinem »Faden- 
kniuel« als Anfang der Sekretion und von Holmgren in seinen Tropho- 
spongien als Auflésung der Faden dieses Gebildes beschrieben wor- 
den ist. 

Die Anfillung des Binnennetzes mit Sekret geht in diesen unteren 
Teilen der Epididymis nicht weiter. Nachdem es sich in perlenschnur- 
artig aneinander gereihten Trépfchen angeordnet hat, tritt das Sekret 
aus den Balken des Binnennetzes heraus und steigt bis zur freien Ober- 
fliche der Zelle hinauf, um sich ins Réhrenlumen zu ergieBen. In dem 
Abschnitte zwischen dem Kerne und den Wimpern der Zelle kann man 
éfters Gruppen dieser aufsteigenden Trépfchen beobachten (Zelle a und e, 
Abb. 15). 
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Ein Vergleich zwischen den Bildern dieser zwei Impriignierungs- 
typen gibt uns die Méglichkeit, diese oben beschriebenen Einzelheiten 
genauer kennen zu lernen. Der erste Typus gibt uns nur das Bild der 
iuBeren Form des Binnennetzes, der zweite die Details seiner inneren 
Struktur. Da diese beiden Imprignierungstypen nicht verschiedenen 
Sekretionsstadien entsprechen, wird dadurch bewiesen, da®B der erste 
dieser Typen an den peripheren Abschnitten des Priparates vorherrscht, 
der zweite jedoch in tieferen Schichten — ganz abgesehen davon, welch 
eine Gegend des Organs zur Behandlung genommen ist. Augenschein- 
lich spielt hier die Geschwindigkeit der Durchdringung des Fixators 
eine Rolle. Aus Abb. 15, welche einen schriigen Schnitt durch den 
Ductus epididymis darstellt, ist zu ersehen, daB im rechten nach auBen 
zugewandten Teile der erste Typus vorherrscht, links jedoch der zweite. 
Allein auch bei Zellen, die nach ein und demselben Typus imprigniert 
sind, kénnen einzelne Zellen oder Zellgruppen des zweiten Typus an- 
getroffen werden (Zelle f und e, Abb. 15; Zelle a, Abb. 19). Diese Ka- 
prizen der Methodik erméglichen einen Vergleich zwischen der auBeren 
Konfiguration und der feineren inneren Struktur des Binnennetzes in 
zwei nebeneinander gelegenen Zellen anzustellen (Abb. 19). 

Gehen wir zum Studium des Chondrioms der demselben Abschnitte 
entnommenen Zellen iiber. An den nach Champy fixierten und mit 
Altmannschem Fuchsin-Krystallviolett-Aurantia gefiirbten Priparaten 
haben die Chondriosomen das Aussehen kurzer, dicker, leicht gekriimm- 
ter, zum Ko6rnerzerfall neigender Staibchen (Abb. 9). Sie sind sehr 
zahlreich und im Plasma mehr oder weniger regelmiBig verteilt. Nur 
zwei Stellen sind in der Zelle frei von den Chondriosomen: der Kern 
und die Gegend, in der das Binnennetz liegt. Das Binnennetz ist an 
Chondriosompriparaten véllig farblos und das von ihnen eingenommene 
Territorium hat denselben gelblichen Ton wie auch das iibrige Plasma. 
DaB die von den Chondriosomen freie Gegend auch wirklich vom Bin- 
nennetze eingenommen ist, ersehen wir aus dem Vergleiche dieser Pra- 
parate mit den osmierten und nicht nachgefirbten (Abb. 10) und auch 
mit den nach Kull gefiirbten (Abb.11). Anderseits ist es nicht die 
Sphiare des Centrosoms, da das Diplosom in den beschriebenen Zellen 
unmittelbar unter der Zelloberfliche liegt (Fuchs 1902). Somit haben 
wir in Gestalt der Epididymiszellen ein Beispiel fiir das véllige Fehlen 
des Chondrioms in der vom Binnennetze eingenommenen Zone. Dies 
ist eine durchaus nicht verbreitete Erscheinung. Hier ist sie augenschein- 
lich mit der bedeutenden Massivitit und Kompaktheit der Balken 
dieses Gebildes zu erkliren; in den Fillen jedoch, wenn das Binnennetz 
weitmaschig ist und aus feinen Faden besteht, sehen wir das Chondriom 
gleichmaBig auch in dieser Zone zerstreut. Als Beispiel einer solchen 
Anordnung des Chondrioms kénnten die Zellen des Cylinderepithels 
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des Darmes und des Magens der geschwiinzten Amphibien und die 
Beckendriise des Tritons dienen (Nassonov 1923). 

Ich habe schon erwihnt, daB die Chondriosomen in den in Frage 
kommenden Zellen eine Tendenz zum K6rnerzerfall zeigen. Es ist 
schwer zu entscheiden, ob diese Erscheinung durch die Behandlung 
hervorgerufen oder ob sie eine natiirliche sei; jedenfalls erscheint sie 
vollkommen gleich in allen Teilen der Zelle, und in der Gegend des 
Binnennetzes, d. h. da, wo das Sekret auftritt, ist gar keine Erhéhung 
dieses Prozesses zu beobachten. Ich habe am gegebenen Objekte auch 
keine Anzeichen eines Teilnehmens des Chondrioms an der Sekretion 
wahrgenommen, was natiirlich die Méglichkeit noch nicht ausschlieBt, 
daB die Chondriosomen dem Binnennetze das Material zur Sekretbildung 
liefern, daB jedoch dieser ProzeB aus irgendeinem Grunde nicht morpho- 
logisch zum Vorscheine gebracht werden kann. 

Fuchs beschreibt in seiner Arbeit zwei Arten von Sekret in den 
Zellen der Epididymis: ein fliissiges und ein kérniges. Sowohl dieses 
als auch jenes erscheint nach Fuchs im Fadenkniuel oder an seiner 
Peripherie. Mitunter scheidet ein und dieselbe Zelle gleichzeitig beide 
Sekrete aus. Wenn dieses stimmt, so ist es von groBem Interesse, dab 
dasselbe Binnennetz an der Ausarbeitung so verschieden gearteter Pro- 
zesse teilnehmen kann. Was das fliissige Sekret anbetrifft, so spricht 
sich Fuchs in bestimmter Weise zugunsten der Annahme aus, daf dieses 
Sekret vom Binnennetze selbst ausgearbeitet wird; was nun das kérnige 
Sekret anbetrifft, so laBt er die Méglichkeit zu, daB® sich die Granula 
aus dem Plasma herausbilden und im Binnennetze sich zu gréBeren 
Kliimpchen vereinen. Ich habe an meinen Priparaten bloB eine tropfig- 
fliissige Sekretion wahrgenommen. AuBer den mitochondralen Granula 
habe ich keine andere Kérnelung gesehen. Es ist natiirlich leicht még- 
lich, daB es mir einfach nicht gelungen ist, diese von den Chondriosomen 
elektiv zu fiirben, anderseits kénnte angenommen werden, daB Fuchs’ 
Kérnersekret nichts anderes sei als der Rest des Chondrioms, welches 
in den von Fuchs angewandten Siuren und Sublimatfixatoren sich auf- 
gelist habe und aus irgendeinem Grunde blo® an der Oberfliiche des 
Binnennetzes erhalten geblieben wiire. In letzterem Falle wird uns 
die Idee von Fuchs, das kérnige Sekret, welches sich im Plasma befindet, 
werde vom Binnennetze summiert verstindlich. 

In dem betrachteten unteren Abschnitte der Epididymis, wo die 
Sekretion wenig intensiv ist und auf erwihnte Weise vor sich geht, 
kann man eine interessante Erscheinung, auf die schon Fuchs hinge- 
wiesen hat, beobachten. An den Priparaten dieses Forschers befinden 
sich unter gewohnlichen, mit einem Fadenkniiuel versehenen Cylinder- 
zellen noch solche, die letzterer entbehren, stark vergréBert und mit 
groBen Tropfen von fliissigem Sekret angefiillt sind. Nach Fuchs ver- 
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gréBerte sich die Zahl solcher Zellen nach Einspritzen von Pilocarpin. 
Ich konnte dieselbe Erscheinung auch an osmierten Priiparaten beob- 
achten. Hier treffen wir 6fters inmitten gewéhnlicher Epithelzellen 
mit ihren typischen zwischen Kern und Lumen gelegenen Binnennetze 
auch noch stark in die Breite und Héhe vergréBerte Zellen an (Zelle b, 
c, d, Abb. 15). Sie sind von groBen Sekrettropfen, die sich zwischen 
dem Kern und dem Lumen befinden, angefiillt. Das distale Ende dieser 
Zellen ist wimperfrei, und ragt in dem Lumen hervor, wobei es sich iiber 
dem Niveau der benachbarten Cylinderzellen erhebt. Hier kann man 
den verschiedenen Verfallgrad des Binnennetzes beobachten. In einigen 
Zellen (Zelle b, Abb. 15) hat es noch den Charakter eines Netzes, welches 
oberhalb des Kernes liegt und von groBen Vakuolen umgeben ist, bei- 
behalten; in den anderen ist die Ansammlung osmiophiler Reste un- 
mittelbar iiber dem Kerne noch erhalten geblieben, jedoch findet man 
groBe Mengen ebensolcher, dem aufsteigenden Sekret sich beimischender 
Stiicke auch in der oberhalb gelegenen Zone (Zelle d, Abb. 15); endlich 
treffen wir im Plasma wieder anderer Zellen (Zelle c, Abb. 15) blob 
groBe Sekrettropfen an und in ihrer Mitte osmiophile Reste des Binnen- 
netzes, welche ihrem Aussehen nach an die Dictyosomen der sich teilen- 
den Zellen erinnern (vgl. Zelle c, Abb. 15 mit Abb. 23). Ich kann nicht 
mit Bestimmtheit sagen, welches Endschicksal diese Zellen trifft, jedoch 
der picnotischen Degeneration ihrer Kerne nach zu urteilen, kann man 
annehmen, daB diese Zellen schlieBlich untergehen miissen. Mitunter 
kann man sogar im Réhrenlumen inmitten der Spermien Bruchstiicke 
ihrer distalen Abschnitte sehen. Zweifelsohne haben wir es hier mit 
einer stiirmischen plétzlichen Sekretion zu tun. Die Ubergangsstadien 
von gewohnlichen zu den mit tropfigen Vakuolen versehenen Zellen 
zeigen uns, dal} letztere aus ersteren entstanden sind. Das Binnennetz 
scheidet auf einmal groBe Quantitaten von Sekret aus, zerfallt aber 
dabei selbst in kleine Kliimpchen und wird im ganzen Plasma zerstreut. 
Bildlich ausgedriickt, platzt es, und sein Inhalt ergieBt sich ins Plasma. 

Diese Erscheinung ist von groBem prinzipiellen Interesse, besonders 
im Zusammenhange mit den Beobachtungen RF. Cajals an der Teilnahme 
des Apparates an der Sekretion. Dieser Gelehrte (R. Cajal 1915) hat 
das Binnennetz mit Hilfe seiner Silbermethoden in den verschiedenen 
Saugetierdriisen erforscht, und konnte in vielen Fallen den Zerfall des 
Apparates in Zusammenhang mit gewissen Sekretionsstadien beobach- 
ten. In meiner vorhergegangenen Arbeit habe ich darauf hingewiesen, 
daB in den von mir untersuchten Zellen an normal funktionierenden 
Driisen ein solcher Zerfall nicht zu beobachten ist. In allen Sekretions- 
stadien bleibt der Apparat in Form eines Netzes erhalten, an dessen 
Balken sich die ersten Sekretspuren bilden. Ubrigens spricht sich auch 
Cajal nicht kategorisch tiber die von ihm geschilderten Erscheinungen 
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aus. Er laBt auch die Méglichkeit einer Einwirkung von seiten des 
Fixators gelten. In den beschriebenen Fallen jedoch haben wir zweifels- 
ohne ein Beispiel des Zerfalls des Binnennetzes in Zusammenhang mit 
der Sekretion vor uns. Méglich, daB dies iiberhaupt eine Begleiterschei- 
nung einer unnormal intensiven Sekretion ist. 

In der Richtung vom Schwanze des Epididymis zu seinem Kopfe 
hin verstirkt sich die Intensivitat der Sekretion der Epithelzellen immer 
mehr und mehr und erreicht in den obersten Abschnitten ihr Maximum. 
Im Zusammenhange mit der erhéhten Sekretion veriindert sich auch 
die auBere Form und die innere Struktur des Binnennetzes. Seine 
Balken werden immer dicker, und die Maschen fangen sich in einem 
immer kompakter werdenden Kniuel zu ordnen an. Im Inneren der 
Binnennetzbalken sammelt sich das fliissige Sekret, das vom Apparat 
ausgearbeitet wird, in groBen Mengen in Form von groBen Tropfen an, 
die entweder in Reihen oder in ineinanderflieBenden langgezogenen 
Ansammlungen angeordnet sind (Abb. 16, 17, 22 und 23). In einigen 
Zellen kann man noch den netzartigen Charakter des ganzen Gebildes 
verfolgen (Zelle a, e und g, Abb. 22), in den anderen jedoch verliert es 
sein netzartiges Aussehen beinahe vollkommen (Zelle c, d und f, Abb. 22. 
Abb. 23). Hier haben wir es mit einem im héchsten Grade verinderten 
Apparat in Zusammenhang mit der gréBten Intensivitait sekretorischer 
Tatigkeit zu tun. Das ganze Organoid hat in diesem Stadium das Aus- 
sehen eines kompakten birnférmigen Gebildes, welches unmittelbar 
iiber dem Kern gelegen ist. Im Zentrum triigt es einen osmiophilen, 
leicht faserigen Kern, das ganze Sekret jedoch ist an seiner Peripherie 
konzentriert in Form eines breiten Randes, welcher den inneren Kern 
von dem ihn umgebenden Plasma trennt (Abb. 16, 17 und 23). An 
Querschnitten des in diesem Stadium befindlichen Binnennetzes sehen 
wir genau dasselbe Bild (Abb. 21) — einen dunklen Kern in der Mitte 
und eine helle Zone aus fliissigem Sekret an der Peripherie. Somit 
stellt die Gegend des Binnennetzes, wo sich das Sekret ansammelt, 
eine Art Kamera dar, welche den kompakten inneren Teil allseitig um- 
gibt. Diese Kamera ist von dem sie umgebenden Plasma vermittels 
einer osmiophilen Membran abgetrennt, welche gewéhnlich an der dem 
Driisenlumen zugewandten Seite gedffnet ist. Hier éffnet sich die das 
Sekret enthaltende Kamera in das Plasma, und an dieser Stelle tritt 
das Sekret aus dem Binnennetze aus (Abb. 16, 17, 22 und 24). 

In diesem Stadium unterscheidet sich der Apparat von seiner typi- 
schen Netzform nicht nur in morphologischer Hinsicht, sondern auch 
seiner Zusammensetzung nach. Darauf weist sein Vermégen hin, bei 
Bearbeitung mit Sublimat, Alkohol und Essigsiure mitunter erhalten 
zu bleiben. Nach Fuchs’ Zeichnungen zu urteilen, sind an den Praparaten 
dieses Forschers gerade die osmiophilen zentralen Teile des Apparates 
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erhalten geblieben und gefirbt worden — das ist gerade sein Faden- 
kniuel. Das Sekret, welches sich laut Fuchs an der Peripherie dieses 
Gebildes ansammelt, entspricht der von mir beschriebenen Kamera, 
jedoch ist, wie es scheint, die diinne osmiophile Membran dieser Kamera 
bei seiner Behandlung nicht zum Vorschein gekkommen. Zu dem Begriff 
des Binnennetzes gehéren iiberhaupt zwei Bestandteile: die Balken 
des Netzes und das Plasma zwischen denselben. Wir haben Hinweise 
darauf, dab in einigen Fallen dieses Plasma sich von dem sie umgebenden 
unterscheidet. So beschreibt Holmgren (1904) in den Zellen desselben 
Epididymis: »... daB8 das Protoplasma der Zelle innerhalb der Netz- 
kérbe auffallend dunkel gefairbt hervortritt, was«, Holmgrens Meinung 
nach, »... von besonders reichlichen stofflichen Ablagerungen an dieser 
Stelle des Zellkérpers abhingt« (S. 146). Die Genesis des unter dem 
Kinflusse der erhéhten Sekretion veriinderten Binnennetzes zeigt uns, 
daB eigentlich bloB die iuBere, Sekret enthaltende Kamera den Balken 
des Golgischen Netzes, der zentrale Teil dagegen dem interreticularen 
Plasma entspricht. 

Die Einbufe des netzartigen Strukturapparats darf keineswegs als 
Ausnahmeerscheinung betrachtet werden. Die Gelehrten der Nuf- 
baumschen Schule (Hirschler 1918) haben sogar auf die Ungenauigkeit 
des Ausdrucks »Binnennetz« hingewiesen und schlugen vor, ihn durch 
eine, die Struktur dieses Organoids nicht bestimmende Benennung 
»Golgischer Apparat« zu ersetzen, da der Golgische Apparat 6fters 

— besonders bei Wirbellosen — in Form eines Komplexes gekriimmter 
Plattchen auftritt, welche manchmal in zusammenhingende netzihn- 
liche Gebilde vereinigt, mitunter jedoch im Plasma zerstreut sind (z. B. 
der Apparat in den Eizellen der Ascaris, in den Embryonalzellen beim 
Limneus (Hirschler 1916, 1918) oder in den Nervenzellen der Mollusken 
| Kolatschev 1918)}). Dieselbe Plattenstruktur der Elemente des Binnen- 
netzes ist 6fters auch an gewéhnlichen Objekten zu beobachten. In 
den Nervenzellen der Siuger trifft man auf Schritt und Tritt die Balken 
des Binnennetzes in Gestalt einer dunklen Linie mit einem kleinen 
Halbschatten an ihrer Seite an. Beim Bewegen der mikrometrischen 
Schraube bewegt sich die dunkle Linie lings dem seitlichen Halb- 
schatten, so daB ihre Richtung sich selbst parallel bleibt. Diese Er- 
scheinung weist bekanntlich auf die Plattenstruktur des betrachteten 
Gebildes hin. Die Tatsache, daB der von uns beschriebene Apparat 
seiner Struktur nach sich einem von einer Membran umschlossenen 
und ein fliissiges Sekret enthaltenen Gebilde nihert, sfeht in der Lite- 
ratur iiber diese Frage nicht vereinzelt da. Eine interessante Analogie 
finden wir in den Beobachtungen von Hirschler (1918). Sich auf seine 
Ascaris-Arbeit (1913) berufend und auf Grund verschiedener Daten, 
nimmt dieser Forscher an, daB einzelne Elemente des Binnennetzes ge- 
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schlossene Sphiiren vorstellen, welche eine von der osmiophilen Membran 
sich unterscheidende Substanz enthalten, die durch die Einwirkung der 
Fixatoren platzen und das Bild eines Halbmondes abgeben kénnen. 
Der Verfasser meint, daB diese Hiille die Rolle von isolierenden Mem- 
branen spielen kénnte. Was die im Innern der Binnennetzelemente ein- 
geschlossene Fliissigkeit anbetrifft, so sagt Hirschler, daB ihre Bedeutung 
noch nicht klar sei und gibt ihr der Einfachheit halber die Benennung: 
»Apparateninhalt«. Es ist sehr méglich, daB dieser »Apparateninhalt « 
irgendein vom Binnennetze ausgearbeitetes Sekret oder sein Priiprodukt 
darstellt. In unserem Falle unterliegt dieses keinem Zweifel. 

In der in Frage kommenden Zone sehen wir, dab aus der iuBeren 
sekrethaltigen Kamera des Apparates, in der dem Lumen zugewandten 
Gegend, groBe Tropfen einer fliissigen Substanz auszutreten beginnen 
(Abb. 16 und 22). Diese Tropfen steigen zur distalen Oberfliiche der 
Zelle auf und werden im Lumen, zwischen den Wimpern, ausgeschieden. 
Sich hier anhiiufend, verklebt das Sekret die Wimpern, macht sie un- 
merkbar, und an ihrer Stelle sehen wir an der Zelloberfliche dieser 
Abschnitte des Ductus epididymis helle unregelmaiBige Auswiichse, 
welche in das Lumen der Réhre hineinragen (Abb. 17 und 24). Diese 
vom Sekret durchtrinkten Wimpern dienen aller Wahrscheinlichkeit nach 
als Unterlage, lings welcher die Spermien in den Roéhren sich fortbewegen. 

Was die Chondriosomen anbetrifft, so kommen sie an den nach 
Champy bearbeiteten und nach Kull gefirbten Praparaten auch in 
diesen oberen Abschnitten des Epididymis ausgezeichnet zum Vor- 
schein. Hier haben sie das Aussehen diinner, langer, leicht gekriimmter 
Faden, welche gleichmaBig im ganzen Plasma verteilt sind. Das Binnen- 
netz ist hier ebenso wie auch an den vorhergegangenen Praparaten 
nicht gefirbt, jedoch bleibt die von ihm eingenommene Stelle von den 
Chondriosomen véllig frei, wovon man sich durch einen Vergleich der 
Abb. 7 mit Abb. 8 leicht tiberzeugen kann. Die von dem Binnennetze 
eingenommene Stelle ist — gleich dem iibrigen Plasma — an den chon- 
driosomen Priiparaten mit Aurantia gelblich gefirbt (Abb. 7), und auf 
seinem Grunde sind die sich bildenden Sekrettropfen leicht zu erkennen, 
welche den an osmierten Priiparaten so gut zum Vorschein tretenden, 
im Binnennetze eingeschlossenen Tropfen entsprechen (Abb. 8). So 
wie an den vorhergehenden Abschnitten des Epididymis, so konnte 
ich auch hier keine besondere Konzentration der Chondriosomen um 
den Apparat herum beobachten; auch ist kein erhéhter Kérnerzerfall 
derselben, welcher auf einen Anteil des Chondrioms an der Sekretion 
hingewiesen hiitte, in dieser Gegend zu bemerken. 

Fuchs geht in seiner Arbeit ziemlich genau auf die Teilung pon Epithel- 
zellen des Epididymis ein. Laut den Angaben dieses Forschers verliert 
die sich zu teilen anschickende Zelle ihre Wimpern, ihr Fadenkniiuel 
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verschwindet, die Diplosomen riicken an die Pole der zukiinftigen Spin- 
del, die ganze Zelle steigt zam Réhrenlumen hinauf und teilt sich karyo- 
kinetisch. Die mit der Dictyokinese in Zusammenhang stehenden inter- 
essanten Fragen gehéren nicht in die Aufgabe meiner Forschung. 
Dennoch will ich hier einige titberaus unvollkommene Beobachtungen, 
welche mir an der Teilung des Binnennetzes an meinem Objekte zu machen 
gelungen ist, anfiihren. Die interessanteren friiheren Stadien der Teilung 
habe ich nicht gesehen, was nun jedoch die spateren Stadien anbetrifft, 
so kénnen wir hier eine typische Dictyokinese konstatieren. In der Meta- 
und Anaphase (Abb. 23) liegt die Zelle ganz an der Oberfliiche des Epi- 
thels, wobei in ihr auch keine Spur eines zusammenhingenden Binnen- 
netzes vorhanden ist; an seiner Stelle sind im ganzen Plasma Dyctyo- 
somen zerstreut — seine haken- und plattenférmigen Zerfallsprodukte —, 
genau dieselben, welche wir auch an anderen Objekten bei der Zell- 
teilung beobachten (Perroncito 1912; Deineka 1910). Es ist interessant, 
da es Fuchs, der das Binnennetz in ruhenden Zellen mit gewéhnlichen 
Methoden zum Vorschein gebracht hat, diese Dictyosomen zu erhalten 
und zu firben nicht gelungen ist. Weiter habe ich die Annahme aus- 
gesprochen, daB dieser Autor bloB einen Teil des Apparats erhalten hat, 
méglicherweise gerade seinen nicht lipoiden Teil. Deshalb ist es sehr 
méglich, daB an der Dictyokinese nur die Teile des Binnennetzes teil- 
nehmen, welche nach der Behandlung mit gewéhnlichen Fixatoren nicht 
erhalten bleiben. Jedenfalls nehme ich es — der mangelhaften Daten 
wegen — nicht auf mich, irgendwelche bestimmte SchluBfolgerungen 
daraus zu ziehen, und spreche dies nur in Form einer Vermutung aus. 

Gehen wir zur Beschreibung des Ductus effer. iiber. Das Epithel 
dieses Abschnitts besteht aus sich abwechselnden flimmernden und 
nicht flimmernden Zellen und scheidet kein Sekret aus, worauf u. a. 
auch Fuchs in seiner Arbeit hinweist. In Zusammenhang damit andert 
sich jah der Charakter des Binnennetzes. Es ist stark reduziert und bis 
auf eine Gruppe kleiner Kliimpchen herabgesetzt, die den dem Lumen 
zugewandten Pol des Kernes kranzférmig umgeben (Abb. 18). Hier 
sieht es genau ebenso aus wie in den Zellen der Ausfiihrungsgiinge der 
Driisen. So ein nicht sezernierendes (oder vielleicht nur schwach sezer- 
nierendes) Binnennetz habe ich u.a. in den Ausfiihrungsgingen des 
Pankreas beim Axolotl beschrieben (Nassonov 1923). 

Wollen wir zum SchluB eine Analogie zwischen dem Sekretions- 
prozesse der Epididymiszellen und den anderen von mir beschriebenen 
Driisenzellen der Amphibien (Nassonov 1923) durchfiihren. In meiner 
vorhergehenden Arbeit habe ich drei Etappen der Sekretverschiebung in 
der Zelle festgestellt. Die erste Etappe wird durch das Erscheinen des 
Sekrets in oder auf den Balken des Binnennetzes bis zum Moment des 
Ausscheidens desselben ins Plasma bestimmt. In diesem Zustande 
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nenne ich das Sekret »gebundenes Sekret«. Im Pankreas und in der 
Beckendriise hat das gebundene Sekret das Aussehen kleiner und groBer 
Granula, die entweder in der,schwammigen Masse der Binnennetzbalken 
eingeschlossen sind oder letzteren aufsitzen; in den Becherzellen des 
Darmes ist er lings den Balken in Reihen angeordnet. Es ist klar, 
daB in den Epididymiszellen wir dasjenige Sekret fiir »gebunden« 
halten miissen, welches innerhalb der Binnennetzbalken (Abb. 19) 
oder in den aiuBeren Kammern der verinderten Apparate der stark 
sezernierenden oberen Abschnitte (Abb. 24) eingeschlossen ist. Die 
zweite Etappe entspricht der Fortbewegung des vom Netzapparat los- 
gelésten Sekrets in der Richtung zum distalen Teile der Zelle hin. Dieser 
Moment ist auch klar genug in den Zellen des von uns betrachteten 
Objektes ausgedriickt. SchlieBlich sammelt sich in der dritten Etappe 
das ausgearbeitete Sekret in der Zelle an. Im Pankreas und in der 
Beckendriise tritt uns diese Ansammlung in Form einer distalen An- 
haiufung freier Granula entgegen, in den Becherzellen in Form eines 
Schleimbechers. Ein Analogon dieser Gebilde haben wir in den Epidi- 
dymiszellen nicht. In meiner vorhergehenden Arbeit weise ich darauf 
hin, daB die Bedeutung dieser intracellularen Anhiufung in der Regu- 
lierung des Ausscheidens des Sekrets aus der Driise in dem Moment, 
wenn es der physiologische Zustand des Organismus verlangt, liege. Im 
Pankreas z. B. — bei dem Eintritt der Nahrung in den Darm; in der 
Beckendriise — bei der Begattung. Diese und jene Driisen besetzen keine 
anatomischen Reservoire, wo sich der Vorrat des ausgearbeiteten Sekrets 
sammeln kénnte. Im nétigen Augenblick wird die schnelle Verab- 
reichung des Sekrets aus der Driise, nur auf Kosten der Auflésung der 
in den Zellen befindlichen Granula verwirklicht. Von den Epididymis- 
zellen wird eine so schnelle und augenblickliche Ausscheidung des Sekrets 
nicht verlangt. Bei der erwachsenen Maus bewegt sich das Spermium un- 
unterbrochen lings dem Ductus epididymis vorwirts, und sein Vorrat ist 
zu jeder Zeit in den Ampullen, welche sein Austreten im Moment der Be- 
gattung regulieren, vorhanden. Die Epididymis ist eine stiindig funktionie- 
rende Driise ; dies ist der Grund, warum in seinen Zellen keine dem Becher 
der Becherzellen oder der Granulaanhiufung der Bauchspeicheldriisen- 
zellen analogen intracelluliren Sekretansammlungen vorhanden sind. 


IV. Die Verinderungen im Golgischen Apparat im Zusammenhange 
mit der durch die Wirkung von Pilocarpin erhéhten Sekretion 
in den Pankreaszellen der Maus. 

a) Historisches. 

Zuallererst ist das Binnennetz von Negri (1899) in den Pankreas- 
zellen mit Hilfe der Golgischen Silbermethode zum Vorschein gebracht 
worden. Dieser Forscher war der erste, der in verschiedenen Epithel- 
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zellen ein zusammenhingendes, zwischen Kern und Lumen gelegenes 
Netz beschrieben hat, wobei er nicht nur an der Identitit dieses Gebildes 
mit dem Binnennetze der noch vor ihm von Golgi beschriebenen Nerven- 
zellen, sondern auch sogar an seiner Realitit zweifelte, die Méglichkeit 
zulassend, da dieses, an den Silberpriparaten beobachtete Netz bloB 
einen Niederschlag von Silber an dem Fadengeriist der Zellen vorstelle '). 
Er hat keinerlei Verinderungen dieses Apparats in Zusammenhang mit 
den verschiedenen Sekretionsstadien bemerkt. 

Bergen (1904) ist es gelungen, in den Pankreaszellen der Katze 
analoge Netze mit Osmium und mit der Methode von Kopsch zu im- 
prignieren. Nach Bergen liegt das Binnennetz stets zwischen Kern 
und Lumen an der Grenze zwischen der vom Zymogen eingenommenen 
Zone und dem reinen Plasma, niemals in die Gegend der Granula hinein- 
geratend. Auf die Fehlerhaftigkeit dieser letzten Beobachtung habe ich 
schon in meiner vorhergehenden Arbeit hingewiesen, und nehme an, 
daB der Grund dieses Irrtums darin liege, daB Bergen es bloB mit Zellen 
zu tun hatte, die nicht mit Sekret iiberladen waren. Nach Bergen 
wird das Binnennetz duch den Druck des sich ansammelnden Zymogens 
an die Basis der Zelle gedriickt. Mit anderen Worten beschreibt Bergen 
eine passive Veriinderung der Lage des Binnennetzes im Zusammen- 
hange mit der Anhiufung der Granula im Innern der Zelle. 

1904 beschreibt Holmgren in den Pankreaszellen verschiedener 
Wirbeltiere unbestreitbare Binnennetze unter dem Namen von Tropho- 
spongien. Dieser Forscher bemerkt, im Widerspruch mit Bergen, daB 
das Eindringen der Binnennetzbalken in die von Granula eingenommene 
Zone, wobei es interessant ist zu bemerken, da wir an seinen Zeich- 
nungen sehen, wie einzelne Fiiden des Apparates die Sekretgranula 
umfassen (seine Abb. 47). Diese Erscheinung ist von meinem Stand- 
punkte aus von groBem Interesse ; ich habe sie in meiner vorhergehenden 
Arbeit in der Beckendriise des Tritons beschrieben und, wie wir es 
sehen werden, in der gegenwiirtigen Arbeit auch in den Pankreaszellen 
der Maus. Es werden von Holmgren keinerlei Veriinderungen des Bin- 
nennetzes im Zusammenhange mit der Sekretion vermerkt. 

R. Cajal (1915) war der erste, der die Frage der Beziehung des 
Binnennetzes zur Sekretion in den Pankreaszellen bestimmt gestellt 
hat, und der fiir die Lésung desselben die experimentelle Methode an- 
wandte. Dennoch ist dieser Forscher nicht zu einer bestimmten Erkennt- 
nis gelangt. Mit Hilfe seiner Uranmethode der Versilberung fand 
R. Cajal, daB in den Zellen einiger Alveolen der Apparat in Form eines 
gebundenen Netzes auftritt, in anderen Alveolen jedoch in nicht zu- 
sammengebundene Einzelheiten zerstiickelt ist. Diesen diffusen Zu- 
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stand des Binnennetzes mit bestimmten Sekretionsphasen in Zusammen- 
hang zu bringen, ist R. Cajal nicht gelungen, und er laBt die Méglichkeit 
einer mechanischen Einwirkung des sich ansammelnden Sekrets zu. 
Zu analogen Ergebnissen des Binnennetzes in den Pankreaszellen ge- 
langt auch Kolster (1913)1). 

Die Pilocarpinisierungsmethode hat R. Cajal auch keine entschei- 
dende Antwort auf die Frage iiber die Beziehung des Binnennetzes zu 
der Sekretion gegeben. In den Versuchen von #. Cajal an sehr jungen 
Tieren (3tagige Katze, 4—10tiagiges Kaninchen) hat die Pilocarpini- 
sierung keinerlei Strukturveriinderungen des Binnennetzes hervor- 
gerufen. Es war bloB eine Fortbewegung des Apparates, welcher der 
abnehmenden Zone des Zymogens nachfolgte, in der Richtung zum 
Lumen hin zu beobachten, die der Verfasser fiir eine rein passive 
halt. Bei alteren Kaninchen (2 Monate) vermerkt R. Cajal in einigen 
Alveolen eine durch Pilocarpin hervorgerufene Fragmentation des 
Binnennetzes. Dennoch entschlieBt sich dieser Forscher nicht, aus 
diesen Erscheinungen irgendwelche Schliisse zu ziehen und spricht von 
der Notwendigkeit neuer vergleichender Forschungen. Auch hier kénnte 
man seiner Meinung nach die Fragmentierung des Binnennetzes mit der 
mechanischen Einwirkung des ausgearbeiteten Sekrets erkliren, oder 
mit der Erscheinung der Autolyse. 

In meiner Arbeit (Nassonov 1923) studierte ich das Binnennetz in 
den sezernierenden Pankreaszellen des Axolotls und des Tritons und 
fand, daB hier, ebenso wie auch in den iibrigen von mir untersuchten 
Driisen, die Binnennetzbalken den Ort darstellen, wo die jungen Zymo- 
gengranula entstehen. Diese Granula lésen sich vom Binnennetze erst 
nach dem Erreichen einer gewissen GréBe los und sind die erste Zeit 
ausschlieBlich im Innern des Netzes des Apparates verteilt. Demgema 
habe ich hier, sowie auch in anderen Driisen mehrere Phasen des Ent- 
wicklungsprozesses der Granula im Innern der Zelle unterschieden: 
die Phasis der an die Binnennetzbalken gebundenen Granula, die 
Phasis der Fortbewegung der Granula zum distalen Ende der Zelle hin; 
die Phasis der Ansammlung der Granula im Plasma als Vorrat und die 
Phasis der Auflésung der Granula und die Ausscheidung des Sekrets 
ins Lumen. Unter normalen Bedingungen, wenn die Sekretion mehr 
oder weniger gleichmaBig verliuft, habe ich keine augenfillige Veriinde- 
rung der Struktur, der Lage und der Masse des Binnennetzes in den 
verschiedenen Sekretionsstadien beobachtet, und deshalb war es meine 
nichste Aufgabe, auf experimentellem Wege deutlichere Bilder der 
Sekretionsstadien zu erhalten. Ich setzte voraus, dab, wenn das Binnen- 
netz tatsichlich ein intracellulires Sekretionsorgan ist, diese oder jene 


1) Zitiert nach R. Cajal (1915). 
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morphologisch ausgedriickten und an die verschiedenen Sekretionsphasen 
gebundenen Veriinderungen festzustellen sein miiBten. Wie wir es unten 
sehen werden, haben sich meine Vermutungen — wenigstens in bezug 
auf das von mir gewaihlte Objekt — durchaus bewahrt. 


b) Eigene Beobachtungen. 


Wenn wir die Pankreaszellen der Wirbeltiere im lebenden oder 
fixierten Zustande betrachten, so kénnen wir je nachdem, in welchem 
Moment nach der Fiitterung des gegebenen Tieres das Organ entnommen 
worden ist, diesen oder jenen Grad der Anfiillung der Zelle mit Zymogen- 
granula beobachten. In den meisten Fillen iibersteigt die vom Sekret 
eingenommene Zone nicht ein Drittel der Héhe der Zelle, wobei natiir- 
lich in den verschiedenen Alveolen dieses Niveau innerhalb gewisser 
Grenzen schwanken kann. Solch einen Zustand der Driise kann man 
fiir normal halten. Wenn wir es mit einem hungernden Tiere zu tun 
haben, so sind die Zellen der Pankreas beinahe bis zu ihrer Basis mit 
Granula angefiillt, so daB sie sich hier im Gegensatz zu dem normalen 
Zustand der Diirse sogar in der Kernzone und in der Gegend zwischen 
dieser letzteren und der Zellbasis befinden. Die Bauchspeicheldriise 
gehért zu denjenigen Driisen, welche das Sekret nicht plétzlich ins Lumen 
ausscheiden, sondern bei denen es sich vorher in den Zellen in Form 
eines Granulavorrates ansammelt. Die Zelle, welcher das Blut das Nahr- 
material liefert, arbeitet auf seine Kosten zuerst die Granula aus, und 
schon diese letzteren werden, nachdem sie sich aufgelést und chemisch 
transformiert haben, als fertiges Sekret ins Driisenlumen ausgeschieden. 
Somit hangt die Quantitat der Granula in den Zellen von zwei Faktoren 
ab — von der Einnahme, d.h. von der Ausarbeitung der Granula aus 
dem vom Blutplasma gelieferten Material in der Zelle, und von der 
Ausgabe — d.h. von der Auflésung und Ausscheidung des Granula- 
vorrates ins Driisenlumen. 

Die Uberfiillung der Zellen mit Granula weist darauf hin, da die 
Einnahme die Abgabe iiberwiegt (Hungerzustand); die Armut an Gra- 
nula bedeutet das Vorherrschen der Abgabe vor der Einnahme (erhéhte 
Sekretabsonderung, hervorgerufen durch das Eintreten der Nahrung 
in den Darm oder infolge experimenteller Einwirkung), und schlieBlich 
der mittlere Grad der Anfiillung mit Granula weist auf ein Gleichgewicht 
zwischen der Aufnahme und der Abgabe hin. Ich halte diesen Zustand 
der Driise fiir normal und nehme sie zum Ausgangspunkte meiner Ex- 
perimente, im Gegensatz zu Altmann (1894), der es fiir richtiger hilt, 
hungernden Tieren Pilocarpin einzuspritzen, d.h. solchen, bei denen 
die Pankreaszellen von Zymogen iiberfiillt sind. Zuallererst muBte ich 
eine véllige Reinigung des Plasmas von dem Granulavorrat erzielen, 
um dann den Prozef seiner Neubildung verfolgen zu kénnen. Man 
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erhalt eine solche vollstindige Befreiung am einfachsten, wenn man 
es mit Zellen zu tun hat, die wenig Sekret enthalten; auBerdem kénnte 
die schnelle Auflésung groBer Sekretmengen verschiedene Pseudostruk- 
turen hervorrufen (z. B. eine Wabenstruktur), was fiir mich sehr uner- 
wiinscht gewesen wiire. 

M. Heidenhain (»Plasma und Zelle« 1907) spricht von drei Ver- 
fahren der experimentellen Forschung der Driisenzellentitigkeit : 
1. Reizung der sekretorischen Nerven; 2. Einspritzen von Stoffen, 
welche die Sekretion erhéhen. 3. Veriinderung des Ernihrungsregimes, 
wobei der Forscher der letzten Methode den Vorzug gibt, da diese den 
normalen Bedingungen am niichsten stehe. Dagegen laiBt es sich natiir- 
lich nicht streiten, da wir auch bei der sorgfiltigsten Ausfiihrung der 
zweiersten Experimente doch niemals ganz davon iiberzeugt sein kénnen, 
daB die eine oder die andere Veriinderung, die wir in den Zellen vorfin- 
den, nicht durch Nebenbedingungen hervorgerufen worden sind. Jedoch 
die einfache Anderung des Nahrungsregimes hat fiir mich folgenden 
wesentlichen Mangel: ein derart angestelltes Experiment vermag wohl 
eine wesentliche Verminderung der Granulamengen hervorzurufen, eine 
vollige Reinigung der Zellen vom Sekret kann man jedoch durch bloBe 
Nahrungsregimiinderung nicht erzielen. Dies ist der Grund, warum 
ich die Pilocarpinisierungsmethode gewahlt habe. Was nun die Még- 
lichkeit einer destruktiven Titigkeit des Pilocarpins als Gift anbetrifft, 
so wird die Vermutung eines solchen Einflusses geschwaicht, wenn man 
Kontrollpriparate dieser nach einer gréBeren Zeitspanne nach der 
Pilocarpinisierung entnommenen Driise studiert. Diese Priparate zeigen 
uns, daB die durch Pilocarpin entleerten Pankreaszellen sehr bald (nach 
8—16 Stunden) zu ihrem Ausgangszustand einer durchaus normalen 
Driise zuriickkehren. 

Von allen Tieren, die er untersucht hat, halt Altmann die Katze 
fiir das geeignetste Objekt zum Pilocarpinisieren. Wiahrend es bei 
anderen Tieren sehr schwer fallt, genaue Termine fiir die Wirkung 
dieses Alkaloids festzusetzen, sind die fiir die Katze einmal bestimmten 
Termine am beliebigen Exemplar, welches man zum Experimentieren 
genommen hat, anwendbar. Fiir meine Arbeit habe ich die Maus gewahlt, 
weil diese wohl das einzige Tier ist, welches man in der Revolutionszeit 
fiir wissenschaftliche Zwecke im UberfluB erhalten kann. Um den 
EinfluB des Alters auszuschlieBen, habe ich fiir jeden Versuch Mause 
desselben Wurfes genommen und die ganze komplizierte Prozedur der 
Osmierung und der Farbung gleichzeitig und in ein und derselben Re- 
aktion vorgenommen, um hier der Beeinflussung des Resultats durch 
unbedeutende Verschiedenheiten in der Bearbeitung aus dem Wege 
zu gehen. Die Dosis von Pilocarpin, die Altmann fiir die Katze anfiihrt, 
war von mir entsprechend verringert. Die Zeitspanne zwischen der Ein- 
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spritzung und der Tétung des Tieres habe ich auf experimentellem Wege 
bestimmt, wobei ich darauf hinweisen mu, daB die Schnelligkeit der 
Wirkung des Pilocarpins individuell variiert. 

Den ganzen Versuch habe ich folgendermafen ausgefiihrt : Ich nahm 
sechs gleichaltrige Mause, welche ich in ginzlich gleichen Verhialtnissen 
aufgezogen hatte. Fiinf von diesen Miiusen spritzte ich gleichzeitig 
unter die Bauchhaut 0,2 cem 1°% salzsaures Pilocarpin ein. Die sechste 
(Kontrollmaus) tétete ich und fixierte ihr Pankreas nach Champy und 
in Zenkerformol. Das nach Champy fixierte Material teilte ich nach 
der Spiilung zur Halfte, wobei ich einen Teil osmierte, um das Binnen- 
netz zu erhalten; den anderen Teil jedoch unterwarf ich einer weiteren 
Behandlung auf die Chondriosomen hin. An den pilocarpinisierten 
Mausen war schon nach 1—2 Stunden die Wirkung des Pilocarpins zu 
bemerken: reiche Speichelabsonderung, Triinentriefen und _leichter 
Durchfall. Diese Erscheinungen weisen auf eine intensive Tatigkeit 
der Driisen hin. Nach 3 Stunden tétete ich zwei Mause, indem ich ihr 
Riickrat in der Nackengegend durchschnitt. Mehrere kleinere Stiicke 
des Pankreas fixierte ich nach Champy und in Zenkerformol, und ein 
Stiick zerpfliickte ich mit Nadeln auf dem Objektglase und betrachtete 
es in vivo in der physiologischen Kochsalzlésung, indem ich es mit dem 
Deckgalse andriickte. Diese Kontrolle gab mir die Méglichkeit, mich 
davon zu iiberzeugen, daB sich die Driisenzellen tatsichlich von dem 
Granulavorrat giinzlich befreit hatten. 8 Stunden nach der Pilocarpini- 
sierung nahm ich die niichsten zwei Mause auf dieselbe Weise wie die 
vorigen, wobei an den Kontrollpriparaten in vivo stellenweise lings 
den Driisencapillaren schon eine ziemlich breite Schicht stark glinzender 
neugebildeter Granula zu sehen war. SchlieBlich wurde die letzte Maus 
24 Stunden nach der Pilocarpinisierung genommen, wobei ihr in vivo 
betrachtetes Pankreas das Aussehen einer véllig normalen Driise hatte. 
Um ein hungerndes Pankreas zu erhalten, wurde eine nicht pilocarpini- 
sierte Maus 1—2 Tage ohne Nahrung gelassen. 

Treten wir an das Studium der osmierten und zu verschiedenen 
Momenten nach der Pilocarpinisierung entnommenen Priiparaten. In 
den normalen Driisen, die uns als Ausgangsmaterial bei den Versuchen 
dienten, erstreckt sich die mit Granula ausgefiillte Zone in den Zellen 
nicht bis unter den Kern (Abb. 2 und 27). Das Binnennetz hat das 
Aussehen eines weitmaschigen Netzes mit ziemlich dicken Balken und 
liegt immer streng an der Grenze zwischen dem Zimogen und der hyalinen 
Zone, so, als wenn es diese beiden Gebiete voneinander trenne. In den- 
jenigen Zellen, in denen die Sekretzone schmiiler ist, ist das Binnennetz 
niher an das Lumen geriickt; wo mehr Granula vorhanden sind, senkt 
sich ihnen nachfolgend auch das Binnennetz zum Zellkerne. Die Binnen- 
netzbalken greifen in die Masse der Granula hinein, verschlingen sich 
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mit ihnen und umstricken sie, wobei der der Basis zugewandte Abschnitt 
des Apparats den Charakter geschlossener Schlingen triigt, der zum 
Sekretionskanal zugewandte Teil jedoch ist zerrissen und endet m. F. 
mit zum Lumen gerichteten Fortsitzen. In den betrachteten Zellen 
kann man den ganzen Apparat mit einem Korbe vergleichen, der mit 
Granula angefiillt und zum Lumen hin gedffnet ist, wobei die Granula 
aus ihm nach der distalen Grenze der Zelle herausfallen und am Lumen 
eine Ansammlung bilden (Abb. 27, Langsschnitt einer normalen Alveole ; 
Abb. 2, Querschnitt). 

Beim Betrachten dieser Priiparate bei guter Beleuchtung und mit 
Hilfe starker Systeme (homog. Imm. Apochr. f= 1,5 mm. Zetf + 
Orth. Ok. f = 15 mm), sieht man, dab die Balken des Binnennetzes, 
gleich einer schwammigen Masse, Zymogengranula verschiedenen Ka- 
libers enthalten (Abb. 32) — dies sind nach der Terminologie, die ich 
in meiner vorhergehenden Arbeit gebraucht habe, an das Binnennetz 
gebundene Granula. In den Zwischenriiumen der Netzmaschen und 
zwischen dem Apparate und dem Lumen liegen groBe, an das Binnen- 
netz nicht gebundene Zymogenkérner — diese sind die freien Granula. 

An den entsprechenden, nach Champy behandelten und nach Kull 
mit Kristallviolett gefiirbten Priiparaten auf die Chondriosomen hin 
sehen wir ein gewéhnliches, von vielen Forschern dargestelltes Bild 
(Abb. 5). Der distale Teil der Zelle ist mit Granula angefiillt, der basale 
hyaline Abschnitt jedoch enthialt eine groBe Anzahl von Chondriosomen, 
die im groBen und ganzen in der Richtung von der Basis der Zelle zu 
ihrem Gipfel orientiert sind und welche dicke, ziemlich lange, leicht 
gekriimmte, stellenweise zum Kérnerzerfall neigende Fiden darstellen. 
Diese Kérner mitochondraler Natur sind in dem gegebenen Stadium 
von ungefiihr demselben Durchschnitt wie die Zymogengranula, was 
gewohnlich die Forscher auf den Gedanken einer unmittelbaren Um- 
wandlung der ersten in letztere brachte. Wir haben aber Grund anzu- 
nehmen — wie ich es schon mehrmals wiederholt habe —, daB der 
K6érnerzerfall der Chondriosomen eine in bedeutendem Ma8e kiinstliche 
Erscheinung ist, weil in den peripheren Teilen des Praparates, wohin 
der Fixator leichter eindringt, dieser Zerfall schwicher ausgedriickt 
ist in den zentralen Abschnitten, wohin der Fixator mit gréBeren 
Schwierigkeiten gelangt. An mit Krystallviolett bearbeiteten Pri- 
paraten ist das Zymogen rétlich gefiirbt, die Chondriosomen jedoch 
und ihre Derivate — die Kérner — sind violett, was uns die Méglich- 
keit gibt, uns zu iiberzeugen, daB die einzelnen Elemente des Chondrioms 
in die Zone der Sekretgranula und somit auch in die Zone des Binnen- 
netzes gelangen. 

An den 3 Stunden nach der Pilocarpinisierung hergestellten Pan- 
kreaspriiparaten iindert sich jih das cytologische Bild. Schon beim 
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Betrachten in vivo fallt das Fehlen der an normalen Priparaten so gut 
bemerkbaren Ansammlungen der dunklen, glinzenden Zymogengranula 
auf. Die Zellen erscheinen véllig homogen, es ist nur der Kern zu sehen, 
und beim aufmerksamen Betrachten treten dicke Faden — die Chondrio- 
somen —.auf dem einténigen Plasmagrunde hervor. Dank der durch 
das Pilocarpin hervorgerufenen und 3 Stunden andauernden erhéhten 
Ausscheidung von Sekret ist die Zymogenzone der Zelle immer schmiler 
und schmiiler geworden, die Grenze zwischen ihr und dem hyalinen 
Plasma hat sich dem Lumen immer mehr und mehr genahert und ist 
schlieBlich dicht an dasselbe herangetreten. Die Zellen haben sich vdllig 
von dem Granulavorrat befreit. 

Das Binnennetz, welches — wie wir es schon gesagt haben — die 
ganze Zeit auf der Grenze der beiden Zonen liegt, hat sich auch zum 
Lumen hin fortbewegt und sich in der auBersten Stellung, d. h. wenn 
in der Zelle gar keine alten Granula nachgeblieben waren, dicht an das 
Lumen angedriickt. SchlieBlich haben wir ein derart eigentiimliches 
Bild erhalten, daB es uns auf den ersten Blick scheint, als hatten wir 
kein Pankreaspriiparat, sondern dasjenige von einem ganz anderen 
Organ vor uns (Abb. 1 und Abb. 25). Bei schwacher VergréBerung 
tritt das Verzweigungssystem der Endabschnitte der Driise ebenso deut- 
lich hervor wie an den durch den Ductus pancreaticus injizierten Pri- 
paraten, nur, daB diese Verzweigungen doppelte Konturen haben 
(Abb. 25). Ihr UmriB durch den impragnierten Apparat ist hervor- 
getreten, der sich dicht an das Lumen angelegt hat. Das ganze weit- 
maschige Netz des normalen, mit Granula angefiillten Apparats ist nach 
der Auflésung der Granula zusammengeschrumpft, seine Masse hat sich 
vermindert, und das Binnennetz hat sich in Form einer diinnen Schnur 
an das sekretorische Capillar gedriickt. Abb. 25 stellt einen Liangsschnitt 
durch solch eine entleerte Alveole dar, wobei der die Giainge umzeich- 
nende Apparat uns zeigt, daB in diesen Alveolen Seitenginge zwischen 
den Zellen aufgetreten sind — eine Erscheinung, auf die schon friher 
einige Forscher hingewiesen haben, wie auf das Resultat einer zu inten- 
siven Sekretion (Babkin, Rubaschkin und Ssawitsch 1909). Abb. 1 zeigt 
uns einen Querschnitt solcher Alveolen. Der Querschnitt eines jeden 
Binnennetzes hat hier das Aussehen eines kleinen osmierten Kérpers, 
welcher dicht am Lumen liegt; und wenn es auch auf Grund der Lings- 
schnitte der Alveolen schwer ist, festzustellen (Abb. 27 und Abb. 25), ob 
nach der Ausscheidung des Sekrets die Masse des Binnennetzes sich ver- 
ringert hat oder nicht, so unterliegt dieses keinem Zweifel, nachdem man 
die entsprechenden Querschnitte (Abb. 2 und Abb. 1) verglichen hat. 

Somit ist die Masse des Binnennetzes bei intensiver Ausscheidung 
von Sekret durch die Zelle bedeutend reduziert. Gewéhnlich wird dieses 
Argument zugunsten des Anteils eines Organoids an der Sekretion fiir 
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das Wesentliche gehalten. So beschreibt Altmann (1894) beim Experi- 
mentieren an Katzen ein vollkommenes Verschwinden der vegetativen 
Fiiden (Chondriosomen) nach einer durch Pilocarpin hervorgerufenen 
intensiven Sekretion in den Speicheldriisen. Wenn auch die nach- 
folgenden Forscher ein vélliges Verschwinden der Chondriosomen nicht 
bestiitigt haben, so haben sie doch eine Reduktion nach der Periode 
der Ausarbeitung groBer Sekretmengen festgestellt. Ich halte dieses 
Argument bei Beantwortung der aufgeworfenen Frage fiir nicht obli- 
gatorisch. Wenn wir auch im gegebenen Falle z. B. annehmen wiirden, 
daB die Substanz des Binnennetzes sich unmittelbar in Sekret ver- 
wandelte, so miiBten wir notgedrungen die Existenz einer Quelle zu- 
lassen, auf Kosten welcher der Verlust der Binnennetzsubstanz ununter- 
brochen ersetzt wiirde; in diesem Falle jedoch wiirde die Masse des 
Apparats in jedem einzelnen Moment vom Verhiiltnisse der Zunahme 
zum Verbrauch seiner Substanz in dieser Zeit abhiingen. Indem wir 
auf diese oder jene Weise eine intensive Ausarbeitung der Granula 
hervorrufen, kénnen wir eben dadurch auch einen erhéhten Zustrom 
von Material zum Apparat hin stimulieren, wobei es noch unbekannt 
bleibt, welcher Teil des Prozesses iiberwiegt. Wenn wir somit den 
Verbrauch der Binnennetzsubstanz bei der Ausarbeitung des Sekrets zu- 
lassen, kénnen wir nicht vorausbestimmen, in welchem Sekretionsstadium 
seine Masse ab- oder zunehmen, und ob sie sich itiberhaupt verandern 
miisse. Dies ist der Grund, warum ich in anderen Fallen, beim Unter- 
suchen einer normalen, vom Experiment nicht erhéhten Sekretion, 
keinen groBen Widerspruch mit meiner Grundansicht sehe, wenn ich 
nicht mit Bestimmtheit eine Veriinderung der Masse des Binnennetzes 
in den verschiedenen Sekretionsstadien konstatieren kann. So habe 
ich z. B. nach dem Austreten der Sekrettropfen aus dem Apparat der 
Mausnebenhoden keine Verringerung des Binnennetzes beobachtet, 
obgleich sich Fuchs in seiner Arbeit in diesem Sinne ausspricht. 

Es ist interessant zu erwaihnen, da Forscher die Annahme der Masse 
des Chondrioms nicht im Stadium der maximalen Entleerung der Driise 
vom Sekret konstatiert haben, wo meinen Beobachtungen nach der 
Apparat verkleinert ist, sondern gerade im entgegengesetzten Stadium 
der maximalen Anfiillung der Zellen mit Granula. Wenn man das Oben- 
erwaihnte in Betracht zieht, so erweist sich dieser Widerspruch als ein 
scheinbarer. Jedenfalls kann man aus der Tatsache der Verkleinerung 
des Binnennetzes in den von uns betrachteten Stadien bloB einen Schlub 
ziehen: bei intensiver Sekretausscheidung der Pankreaszellen iiberwiegt 
die Verausgabung der Substanz des Apparats die Aufnahme des ihn 
nihrenden Materials. 

Gehen wir zur Untersuchung der auf die Chondriosomen hin bear- 
beiteten (Champy-Kull mit Krystallviolett) Priparate desselben Pan- 
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kreas iiber. Dem allgemeinen Zustand der Driise entsprechend, fehlen 
an diesen Priparaten die groBen, mit Fuchsin rot gefairbten Granula. 
Das helle Zellplasma enthalt den Kern und ein gut ausgedriicktes Chon- 
driom, welches im groBen und ganzen denselben Charakter trigt wie 
auch in den iibrigen Stadien. Wiahrend jedoch die Chondriosomen in 
dem in einem anderen Stadium sich befindenden Zellen vorwiegend im 
basalen sekretfreien Teile liegen, sind sie hier dank dem Nichtvorhanden- 
sein des Sekrets in der ganzen Zelle zerstreut und zeigen die Tendenz, 
sich am Lumen, d. h. niher zur Zone des Binnennetzes, zu gruppieren 
(Abb. 3). Sie sind, wie auch in anderen Fallen, in der Richtung von der 
Zellbasis zum Driisenlumen hin orientiert. Den Sekretionsgang ent- 
lang, dicht am Lumen, ist im Zellplasma fixierter, jedoch nicht ge- 
firbter Priparate eine diinne Schicht glinzender, auBerst kleiner Kérn- 
chen, die an der Grenze der mikroskopischen Sichtbarkeit stehen, zu 
erblicken'). An den nach Kull behandelten und mit Fuchsin gefarbten 
Praparaten sind sie gleich den Zymogengranula rot gefarbt. Hier haben 
wir den ersten Moment der Neubildung des Sekrets vor Augen (Abb. 3). 
Darauf weist das kiinftige Schicksal dieser Kérnchen hin. An Abb. 4 
ist zu ersehen, daf diese Kérnchen an GréBe und an Zahl zugenommen 
und eine kleine Granulazone gebildet haben, und daB sie sich in vor- 
geschritteneren Stadien (8 Stunden nach der Pilocarpinisierung) in 
typische Sekretansammlungen in der distalen Zellzone verwandeln 
(Abb. 6). Wo sind denn diese jungen, sich herausbildenden Granula 
verteilt? Schon ein bloBer Vergleich der Abb. 3 mit Abb. 25 lehrt uns, 
daB diese Kérnerchen gerade den Teil des Plasmas einnehmen, in 
welchem an osturierten Priparaten das Binnennetz liegt. Schon dieser 
einfache Vergleich bringt uns auf den Gedanken, daB sie in seiner osmio- 
philen Masse eingeschlossen sein miissen. Wir kénnen uns davon voll- 
kommen iiberzeugen, wenn wir das Binnennetz mit Hilfe starker Systeme 
betrachten. Bei solch einem Untersuchen des Priparats ist zu sehen, 
da das reduzierte und in diesem Stadium an die Oberfliche der Zelle 
angedriickte Binnennetz von winzigen Kérnerchen ganz durchstickt 
ist, und daB diese Kérnerchen nicht im Zwischenraume der Netzbalken, 
sondern im Innern derselben liegen (Abb. 29). Somit sind hier, sowie 
auch in den anderen von mir untersuchten Fallen, die Binnennetz- 
balken der Ort des ersten Erscheinens der Sekretgranula in der Zelle. 
Welch eine Rolle kénnten hier die Chondriosomen spielen? Abb. 3 zeigt 
uns, daB diese mit ihrem distalen Ende die Region des Binnennetzes 
und der im Bilden begriffenen Granula erreichen. Stellenweise zer- 
fallen sie sogar in groBe Kérner. Hier ist es aber deutlicher als an anderen 
Stadien zu sehen, daB der Durchmesser der sich bildenden Granula viel 


1) Das Auftreten neuer Granula in den Pankreaszellen nach Pilocarpinisierung 
ist zuerst von A. N. Mislawsky (1913) beschrieben worden. 
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kleiner als der der Chondriosomen ist. Also kann im gegebenen Falle 
von einer unmittelbaren Umwandlung der von den Chondriosomfiden 
losgelésten Kérner (»Plastes«) in Zymogengranula keine Rede sein). 
Wenn auch die Chondriosomen das Material zum Aufbau des Sekrets 
liefern, so geschieht dieses jedenfalls nicht auf eine so einfache Weise. Es 
ist méglich, daB die Chondriosomen in kleine Teile zerfallen, die dann, 
auf das Binnennetz gelangt, durch letzteres in das Sekret transformiert 
werden; es ist aber auch méglich — und dieses erscheint mir glaub- 
wiirdiger —, daB die Ubergabe des Materials in fliissigem oder halb- 
fliissigem Zustande geschieht, oder da sie durch die direkte chemische 
beiderseitige Einwirkung der Binnennetzsubstanz und der ihr anliegen- 
den Chondriosomen vonstatten geht. 

8 Stunden nach der Pilocarpinisierung auBert sich jah das Bild des 
in vivo betrachteten Pankreas. Am Lumen erscheinen in allen Zellen 
stark gliinzende Granula. Wohl sind sie in etlichen Alveolen nicht 
zahlreich, doch in den anderen nehmen sie dafiir ein gutes Drittel der 
Zelle ein. Es ist klar, daB dies die neuen Granula sind, die die Zellen 
innerhalb der 5 Stunden, welche nach der Periode der Auflésung des 
alten Vorrates der Zymogengranula verflossen sind, ausgearbeitet haben. 
Der BildungsprozeB verliuft in den verschiedenen Endabschnitten ver- 
schieden schnell, doch haben wir zweifelsohne das Bild des Ersatzes 
des Sekretvorrates vor uns und nicht das Bild der Auflésung desselben 
— denn die Pankreaszellen, welche wir 3 Stunden nach der Einspritzung 
genommen hatten, waren vollkommen frei von Granula. 

Gut osmierte Priiparate dieses Stadiums geben viel kostbares Ma- 
terial fiir die Lésung der von uns aufgeworfenen Fragen. An ihnen 
kénnen wir alle Ubergiinge des Binnennetzes des Entleerungsstadiums 
zum Binnennetze der normalen Pankreaszellen verfolgen. In dem oben- 
erwaihnten Stadium der Entleerung sahen wir bloB eine diinne Schicht 
winziger Granula, die in der osmiophilen Substanz des eingeschrumpften 
und an das Lumen angedriickten Apparats eingeschlossen waren (Abb.25) 
Im Laufe der ersten 5 Wiederherstellungsstunden haben die Granula an 
3r6Be und Zahl wieder zugenommen, und deshalb ist die Grenze der von 
ihnen eingenommenen Zone in der Richtung zur Zellbasis hingeriickt 
(vgl. Abb. 3, 4 und 6). Was ist in dieser Zeit mit dem Binnennetze 
geschehen? Bergens und R. Cajals Ansicht annehmend, kénnte man 
meinen, daB das Binnenetz rein mechanisch durch den Druck des sich 
ansammelnden Sekrets zur Basis der Zelle gedriickt werden wird. In 
Wirklichkeit geschieht dieses nicht. Das Binnennetz als Ganzes bleibt 
an das Lumen angedriickt und schlieBt sich mit seinem distalen Teile 
an den Sekretionsgang an; doch vergréBert es sich bedeutend in seinen 


1) Ebenso kategorisch spricht sich gegen eine direkte Verwandlung der 
Chondriosomen in das Zymogen auch A. N. Mislawsky (1913) aus. 
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Dimensionen und nimmt den Charakter eines echten weitmaschigen 
Netzes an; seine proximale Grenze liegt deshalb niher der Zellbasis 
(Abb. 26). Es ist vollgestopft von Granula, welche es eben ausgearbeitet 
hat. Die Granula liegen ausschlieBlich zwischen seinen Balken und im 
Innern derselben; in den Zellen dieses Stadiums finden wir kein einziges 
Sekretkérnchen, welches im Plasma auBerhalb des Binnennetzes gelegen 
hiitte. Somit ist das Binnennetz durch die Masse der heranwachsenden 
Sekretansammlung nicht an die Basis der Zelle gedriickt, sondern um- 
gibt sie wie ein kompliziertes Netz, welches diese Anhiufung allseitig 
umstrickt und mit seinen Fortsiitzen durchflicht. Das Studium der 
Priparate mit Hilfe starker Systeme zeigt uns, dali dieses Auswachsen 
des Binnennetzes durchaus nicht die Folge des in ihm entstandenen 
Sekrets ist. Der AuswachsungsprozeB des Binnennetzes kommt dem 
Sichansammeln der Granula sogar zuvor. Abb. 30 zeigt uns den Moment 
seiner Wiederherstellung unmittelbar nach der Entleerungsperiode 
(Abb. 29). Die kleinen Granula, welche im Innern der Binnennetz- 
balken eingeschlossen sind, haben etwas an GréBe zugenommen, jedoch 
im Innern des Apparates zwischen seinen Maschen sind sie noch so 
wenig zahlreich, da von einem Drucke hier keine Rede sein kann; 
dabei ist aber das Binnennetz wesentlich gréBer geworden und hat den 
Charakter eines weitmaschigen Netzes angenommen. Erst in vor- 
geschritteneren Stadien ist der ganze Innenraum des Apparates ganz 
von Zymogengranula ausgefillt (Abb. 31), von denen ein Teil in seiner 
schwammigen Masse eingeschlossen ist; der andere Teil jedoch liegt 
frei zwischen seinen Balken. 

Die mitochondralen Priparate dieser Stadien (Abb. 6) unterscheiden 
sich wenig von den mitochondralen Priparaten der normalen Driise 
(Abb. 5): Hier und dort sieht man in der Zelle zwei Zonen — die Zone 
des Sekrets und die sekretfreie Zone, in der der Kern und das Chon- 
driom, welches teilweise in die Sekretzone eindringt, liegen. An os- 
mierten Priparaten faillt der Unterschied in der Anordnung und der 
Form des Binnennetzes gleich in die Augen. In den Zellen normaler 
Driisen liegt der Apparat in einiger Entfernung vom Sekretionsgange 
und zwischen ihm und dem letzteren haben wir die distale Ansammlung 
der freien Granula (Abb. 27). Im betrachteten Stadium sind keine 
freien Granula vorhanden, und das Binnennetz schlieBt sich unmittel- 
bar ans Lumen an (Abb. 26). Wihrend im ersten Falle die distale 
Kontur des Apparates in der Richtung zum Lumen hin offen ist (Abb.27), 
ist die Kontur des Binnennetzes im zweiten Falle allseitig geschlossen. 
Aus dieser Entgegenstellung geht hervor, daB das Auftreten freier 
Granula im Plasma eine sekundire Erscheinung ist, und wir kénnen 
seine Bildung Schritt fiir Schritt verfolgen. Schon an den der Abb. 26 
entsprechenden Priparaten finden wir einzelne Zellen, deren Apparat 
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zu dem Lumen hin offen ist (Zelle a, Abb. 26, obere Zelle Abb. 31). 
Spiter werden solche Zellen immer zahlreicher und zahlreicher, die 
distale Anhiufung der freien Granula wichst auf Kosten der aus dem 
Binnennetze austretenden Granula an, und 24 Stunden nach der Pilo- 
carpinisierung erwirbt das osmierte Pankreas sein normales Aussehen 
(Abb. 27)*). 

Von der normalen Driise mit dem mittleren Grad der Anfiillung der 
Zelle mit Sekret ausgehend, haben wir somit die Veranderungen der 
Form der Masse und der Lage des Binnennetzes verfolgt — zuerst bei 
der Entleerung der Zelle von Sekret, spiter — bei der Ausarbeitung neuer 
Granula — bis zur Riickkehr des Apparates zum normalen Ausgangs- 
zustand, d.h. zu einem solchen Zustand, bei welchem der Verbrauch 
der Sekretgranula und ihre Ausarbeitung durch die Zelle sich mehr 
oder weniger im Gleichgewichte befinden. Dadurch, daB wir das Tier 
hungern lassen, kénnen wir eine Verringerung des Sekretverbrauchs 
und dadurch auch eine Uberfiillung der Zelle mit Granula hervorrufen. 
In solchen Driisen wichst die sekrethaltige Zone immer mehr und mehr 
heran, ihre untere Grenze sinkt zur Basis der Zelle, und schlieBlich 
kénnen die Zymogenkérner sogar in die Gegend zwischen dem Kerne 
und der Zellbasis eindringen. Was geht dabei im Binnennetze vor sich? 
Wenn es die Granula ausarbeitet, scheidet es sie zuerst in der Richtung 
zum Lumen hin aus; selbst aber laBt es sich zum Kern hinab, wobei 
seine untere Kontur auf der Grenze beider Zonen verbleibt. Dieses 
Sinken des Binnennetzes kann man an den Priaparaten einer normalen 
Driise verfolgen, wenn man die Alveolen verschiedenen Anfiillungs- 
grades mit Granula untersucht, und hier lasse ich zu, daB dieses Sinken 
rein passiv dank dem Drucke des von ihm selbst ausgearbeiteten Sekrets 
geschieht. Jedoch wissen wir aus der Literatur, daB nur in seltenen 
Fallen das Binnennetz bis in die unterhalb des Kernes gelegene Gegend 
dringt (Golgi 1909). Gegebenenfalls senkt sich das Binnennetz nicht 
unter das Kernniveau. Danach fangen die Granula an, aus dem Binnen- 
netz nicht zum Lumen der Alveole, sondern zur Zellbasis hinauszutreten, 
infolgedessen der Apparat in der Masse der von ihm gebildeten Granula 
versunken zu sein scheint (Abb. 28 und 33). Diese Erscheinung befindet 
sich in voller Ubereinstimmung mit den Ergebnissen meiner vorhergehen- 
den Arbeit betreffs der Sekretion Axolotlpankreas und der Beckendriise 
des Trit»ns. Die Struktur des Binnennetzes in der Periode der Uber- 
fiillung der Zelle mit Granula ist im allgemeinen dieselbe geblieben. Wir 
haben ein gebundenes Netz vor uns, welches zwischen dem Kerne und dem 
Lumen liegt. Wohl scheint es stellenweise, als werde es unterbrochen, 

1) Abb. 27 stellt eine normale, nicht pilocarpinisierte Driise dar; ich habe 


keine Abbildungen von Pankreaspriiparaten 24 Stunden nach der Injektion 
angefiihrt, weil ich sonst die Zeichnungen hatte wiederholen miissen. 
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weil die zahlreichen Granula, zwischen denen die Binnennetzbalken sich 
schlingeln, letztere zum Teil verdecken und maskieren. Was nun die 
Masse des Binnennetzes in diesem Stadium anbetrifft, so ist sie hier im 
Vergleich mit der Masse im vorhergehenden Stadium etwas verringert. 

Wollen wir versuchen, die Ergebnisse, zu denen wir auf Grund des 
Studiums der Praparate des pilocarpinisierten Pankreas gelangt sind, 
in Kiirze zu formulieren. Solch ein Studium gibt uns weit sicherere 
Resultate als das Studium der Driisen, die wir keinem Experimente 
unterworfen haben. In der normalen Driise finden wir Zellen mit ver- 
schiedenem Grade der Anfiillung mit Granula und kénnen sie in fort- 
laufender Reihenfolge anordnen, jedoch werden wir immer im Zweife! 
sein, ob wir hier das Bild der Wiederherstellung des Sekrets vor uns 
haben oder seine Auflésung und Ausscheidung. Bei der Pilocarpini- 
sierung jedoch sind die Driisenzellen 3 Stunden nach der Injektion 
von den Granula vollkommen befreit ; nach 8 Stunden jedoch enthalten 
die Zellen eine bedeutende Menge von Granula; also werden die nach 
5 Stunden angefertigten Praiparate nur bestimmt Bilder granulaerzeu- 
gender Zellen liefern. Das Studium dieser Wiederausarbeitungsperiode 
fiihrt uns zu folgenden Ergebnissen: 1. Die Zygmogengranula erscheinen 
in den Zellen zuallererst in Form winziger Kérner, welche in der osmio- 
philen Substanz der Binnennetzbalken eingeschlossen sind. Die Binnen- 
netzbalken erscheinen somit als Matrix des Sekrets in der Zelle, als 
spezialisiertes Plasmagebiet, in welchem spezifische Einschliisse erzeugt 
werden. 2. Nach dem Erreichen einer bestimmten GréBe lésen sich 
die Granula vom Binnennetze los und liegen so lange frei im Plasma, 
bis der Sekretbedarf des Organismus sie nicht zwingt, sich aufzulésen 
und aus der Zelle ins Lumen in Form fliissigen Sekrets auszutreten. 
3. Uber die Quelle, aus der das Binnennetz das Material zum Aufbau 
der Granula schépft, kénnen wir bloB verschiedene Vermutungen aus- 
sprechen. Méglicherweise ist das indifferente Plasma diese Quelle; 
es ist jedoch auch méglich, daB die Chondriosomen dem Apparate das 
Material zum Aufbau der Granula liefern. Zugunsten dieser Ansicht 
sprechen zahlreiche Literaturangaben und im gegebenen Falle die be- 
stiindige Orientierung der Chondriosomen in der Richtung zum Apparate 
hin und der 6fters angetroffene Kontakt dieser beiden Gebilde. 

Alles Obenerwihnte erachte ich als das Wesentlichste fiir die Ergeb- 
nisse iiber die Rolle des Binnennetzes bei der Sekretion. Ich habe 
schon gesagt, daB die Veriinderung seiner Masse in den verschiedenen 
Stadien unwesentlich ist. Doch haben wir eine solche Veranderung 
beobachtet, und deshalb wollen wir versuchen, uns seine Bedeutung 
klarzumachen. Bei vollkommener Befreiung der Zellen vom Sekret 
haben wir eine Verringerung der Masse des Apparates konstatiert. 
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Wihrend der ersten 3 Stunden nach der Injektion hat sich die Zelle 
von dem Granulavorrate gereinigt, also fand in diesem Stadium blo8 
eine intensive Auflésung dieses Vorrates statt, nicht aber eine Aus- 
arbeitung neuen Sekrets. Diese Periode kann man somit als die Periode 
intensiver Exkretion und geschwachter Sekretion bezeichnen. Im 
Laufe der folgenden 5 Stunden haben die Zellen wieder einen bedeuten- 
den Granulavorrat ausgearbeitet. Dies ist die Periode der héchsten 
Anspannung der Sekretion — im bezeichneten Sinne dieses Wortes — 
bei geschwichter Exkretion, und wir sehen, dab im Verlauf dieser Pe- 
riode das Binnennetz an Masse zunimmt und seine maximale Grébe 
erreicht (Abb. 30 und 31). SchlieBlich in der Hungerperiode, wenn die 
Zelle vom Sekretvorrat iiberfiillt ist, befindet sich sowohl die sekreto- 
rische als auch die exkretorische Tiatigkeit der Zelle in unterdriicktem 
Zustande. Die Masse des Binnennetzes nimmt dabei etwas ab (Abb. 33). 
Somit verringert sich die Masse des Binnennetzes bei verstiirkter Ex- 
kretion und geschwichter Sekretion. Beim Schwiicherwerden der Ex- 
kretion und bei verstarkter Sekretion nimmt die Masse des Binnennetzes 
zu, und endlich bei Abschwiichung sowohl der Exkretion als auch der 
Sekretion, verringert sich die Masse des Apparates. Das einzige Ergeb- 
nis, zu welchem wir auf Grund dieser Daten gelangen, ist, daB die Masse 
des Binnennetzes im untersuchten Falle von der Intensivitaét der Se- 
kretion direkt abhiingig ist, nicht aber von der Intensivitit der Ex- 
kretion. Die Binnennetzsubstanz erscheint, wie wir es gesehen haben, 
als Matrix der geschaffenen Granula, als der einzige Teil des Plasmas, 
in dem die neuen Sekretkérner iiberhaupt erzeugt werden. Deshalb 
vergréBert sich natiirlicherweise dieses Plasmagebiet gerade dann, wenn 
die durch Pilocarpin erschépfte Zelle gezwungen ist, schnell in kurzer 
Zeit verbrauchten Sekretvorrat zu ersetzen. In den Perioden ge- 
schwiichter Sekretion jedoch befindet sich auch das Sekretionsorgan 
der Zelle — das Binnennetz — in reduziertem Zustande. 


V. Die Sekretion der Zellen in der Glandula vesicularis 
der Maus. 

Ich habe schon dariiber gesprochen, daB beim Lésen der Frage 
iiber den Ort des ersten Erscheinens der Sekretgranula in der Zelle die 
Schwierigkeit, an gefiirbten Priparaten die Sekretgranula von Kérnern 
anderer, beliebiger Natur, z. B. der mitochondralen, zu unterscheiden, 
eines der wesentlichsten Hindernisse ist. Ich habe auf diejenigen tech- 
nischen Kunstgriffe hingewiesen, die man hat anwenden miissen, um 
dieses Hindernis wegzuschaffen (Studium nicht gefirbter Priparate, 
Anwendung von Krystallviolett u.dgl. m.). Die Zellen der Glandula 
vesicularis der Maus sind in dieser Hinsicht ein sehr giinstiges Objekt, 
da die von ihnen ausgeschiedenen Sekretgranula eine komplizierte 
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Struktur haben, so da} man keine Gefahr lauft, sie mit anderen Kérner- 
chen des Plasmas zu verwechseln. Dieses ist unter anderem der Grund, 
warum ich dieses Objekt gewihlt habe, welckes sonst der Winzigkeit 
seiner Zellelemente halber fiir ein speziell cytologisches Studium eigent- 
lich wenig tauglich ist. 

Die Glandula vesicularis ist eine groBe paarige Driise, die sich in 
den Ductus deferens in der Nahe seines Eintrittes in den Urogenital- 
kanal éffnet (Disselhorst 1904). Jede ihrer Hialften besteht aus einem 
umfangreichen Gange mit faltigen Wiinden, in welche zahlreiche, 
taschenférmige Diverticulae miinden. Sowohl der zentrale sackihnliche 
Gang, als auch die mit ihm in Verbindung stehenden Diverticulae sind 
von einem seinem Bau nach sehr ahnlichen se ernierenden Epithel aus- 
gekleidet, weswegen dieser zentrale Gang keineswegs als Ausfiihrungs- 
gang betrachtet werden kann. Sowohl der Gang als auch die Divertikel 
sind mit einem sehr breiten Hohlraume versehen, der sich mit Sekret 
anfiillt, welches bei der Begattung durch Kontraktion der Driisen- 
wiinde in den Ductus deferens ausgestoBen werden kann. Dieser Hohl- 
raum stellt somit ein anatomisches Reservoir zum Ansammeln des Se- 
kretes dar, weshalb die sezernierenden Epithelzellen das Sekret all- 
mihlich und gleichmibig ausarbeiten kénnen. In den Zellen der Glan- 
dula vesicularis finden wir keinen groBen Sekretvorrat: die entstan- 


denen Granulae treten sogleich an die distale Oberfliche der Zelle und 


werden ins Lumen ausgeschieden. 

Sowohl die Zellen des zentralen Ganges als auch die der Divertikel 
haben zylindrische oder wiirfelf6rmige Gestalt. 

Im zentralen Abschnitte oder etwas niher zur Basis treffen wir 
einen oder seltenenfalls zwei Kerne an (Abb. 12). Bei der Betrachtung 
in vivo und an fixierten Priparaten finden wir in allen Zellen zwischen 
dem Kerne und dem Lumen eine geringe Anzahl von sekretorischen 
Granula. Wie ich schon gesagt habe, fallen dieselben, dank ihrer eigen- 
artigen Struktur, sogleich in die Augen. Jede Granula stellt ein stark 
glinzendes gelbliches Kérnchen vor, welches von einem hellen Rande 
von wahrscheinlich fliissigerer Konsistenz umgeben ist. Diese Schicht 
lieB sich nicht mit den von mir angewandten Mitteln farben, jedoch 
kann ich sie nicht schlechtweg als Vakuole betrachten, da die von der 
Zelle ausgeschiedenen Granula bei der Betrachtung in vivo ihre kom- 
plizierte Struktur beibehalten hatten. 

Bei Anwendung der Osmierungsmethoden wird das Binnennetz in 
den Zellen der untersuchten Driise ziemlich gut und vollstindig im- 
prigniert. Der Apparat liegt hier, wie in den meisten Epithelzellen, 
zwischen dem Kerne und der freien Oberfliiche und hat das Aussehen 
eines kompakten Netzes, dessen Balken mit kndtenartigen Verdickungen 
versehen sind (Abb. 14). Seine untere Grenze ist geschlossen, die obere 
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ist mit blinden Auswiichsen versehen, welche dem Binnennetze einen 
in der Richtung zum Lumen offenen Charakter verleihen. Am unter- 
suchten Objekte tritt die Beziehung des Apparates zum sich bildenden 
Sekret, dank dem eigentiimlichen Aussehen der Sekretionsgranula, 
besonders deutlich hervor. In allen Zellen ist der ganze Innenraum 
des Binnennetzes mit umrandeten Granula gefiillt. Diese Ansamm- 
lung hat das Aussehen eines Schaumes, weil die hellen Rander der im 
Apparate angehiuften Granula sich gegenseitig mit ihren Oberflichen 
berithren. Um diesen Schaum herum und in seinem Innern verflechten 
sich die Binnennetzbalken so, daB bei oberflichlicher Betrachtung 
dieses Bildes man auf den Gedanken kommen kann, man habe es hier 
mit einer schaumigen Umbildung des Apparates zu tun. In etlichen 
Zellen (zweite Zelle links Abb. 14) sind die Granula nur im Innern 
des Apparates verteilt, in anderen sehen wir Granula, welche aus ihm 
in der Richtung zum Lumen heraustreten, doch nie treffen wir sie in der 
zwischen dem Kerne und der Basis gelegenen Zone an. Also entstehen 
die Granula in ihrer endgiltigen Form im Innern des Binnennetzes. 

An mitochondralen Priparaten (Abb. 13) sehen wir in den Zellen 
ziemlich dicke, fidenférmige Chondriosomen, welche: nicht selten in 
die Granulazone eindringen; jedoch kénnen wir hier, wie auch friher, 
bloB mehr oder weniger glaubwiirdige Vermutungen aussprechen, dai 
die Chondriosomen das Material zum Aufbau des Sekrets liefern. Wie 
in den vorhergehenden Fillen, so zeigen auch hier die Chondriosomen 
eine Neigung zum Kérnerzerfall, wobei einige Korner mitochondralen 
Ursprungs auch inmitten der Granula anzutreffen sind. Die Farbung 
der osmierten Priiparate nach Kull (Abb. 12) gibt ein kompliziertes 
und schénes Bild, an dem wir uns mit gréBerer Anschaulichkeit von der 
Richtigkeit der obenerwihnten Beobachtungen iiberzeugen kénnen. 

Somit kénnen wir am untersuchten Objekte feststellen, daB die 
Sekretgranula auch im gegebenen Falle zuallererst ausschlieBlich im 
Innern des Binnennetzes erscheinen. Wir kénnen hier die intimere 
Seite des Prozesses nicht so studieren, wie wir es an den zwei vorher- 
gehenden Objekten getan haben, da die Dimensionen der Zellen, aus 
denen die untersuchte Driise besteht, zu klein dazu sind. 


VI. SchiuB. 

In meiner vorhergehenden Abhandlung und teilweise auch in der 
gegenwirtigen habe ich auf eine Reihe von Arbeiten verschiedener 
Forscher aufmerksam gemacht, in welchen die aktive Beteiligung des 
Golgischen Apparates an der Sekretion sowohl in speziell driisigen, als 
auch in den iibrigen Zellen beschrieben worden ist. Alle diese Forscher 
beschrinken sich auf eine beiliufige Konstatierung dieser Tatsache 
beziiglich einzelner privater Fille, ohne ihre Beobachtungen auf andere 
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Sekretionsfille auszudehnen; es ist aber méglich, daB gerade hier die 
Lésung der Frage iiber die Rolle des Binnennetzes im Leben der Zelle 
verborgen ist. 

In meinen Arbeiten fiihre ich eine Reihe Beispiele des direkten 
Anteils des Apparates an der Sekretion an. In den verschiedenen von 
mir untersuchten Fallen war die morphologische Seite der Sekretion 
auf ein und dasselbe Schema zuriickzufiihren, und deshalb will ich es 
versuchen, wenn auch nur provisorisch, meine Ansicht tiber die Rolle 
des betrachteten Organoids in einer allgemeinen Form niederzulegen. 
Leider bedient man sich in der Biologie beim Beweisen irgendeines 
Satzes meistenteils der Methode der unvollkommenen Induktion. Ein 
allgemeiner Satz wird fiir bewiesen erklirt, wenn geniigend viel Tat- 
sachen, welche zugunsten seiner sprechen, gefunden worden sind, um 
mit einem hohen Grade von Wahrscheinlichkeit dieselben auch auf 
noch unerforschte Fille ausdehnen zu kénnen. Solch eine Beweis- 
fiihrung in der reinsten Form ist im Grunde genommen ein einfacher 
Analogieschlu8 und kann nie von absolutem Werte sein; sie erlangt 
aber eine bedeutende Gewalt, wenn wir in Betracht ziehen, daB in den 
Begriff eines Organs oder eines Organoids nicht nur dessen Struktur, 
sondern auch seine Funktion eingeschlossen ist. Wir gehen von der 
Annahme aus, da in den verschiedenen Zellen ein und dieselben Or- 
ganoide eine mehr oder weniger ihnliche Rolle spielen, und deshalb 
kann die Funktion eines Organoids, wenn sie fiir eine ganze Reihe ein- 
zelner Beispiele nachgewiesen worden ist, auch auf nicht untersuchte 
Fille iibertragen werden. Der Schwerpunkt des Bewgises wird somit 
auf die Richtigkeit der Funktionsbestimmung, wenn auch in einer Reihe 
von Beispielen, verlegt. 

Worin besteht denn das Wesentliche unserer Verallgemeinerung ? 
Die sezernierende Zelle kann man — wie ich es schon gesagt habe — 
als Weg betrachten, den die Stoffe, welche vermittels der Gewebe- 
fliissigkeit geliefert werden und die sich schlieBlich in Sekret verwandeln, 
zuriicklegen. Das erste Glied dieser komplizierten Kette ist uns bekannt 

- es ist die Gewebefliissigkeit. Das letzte ist das Binnennetz, in dessen 
Balken die ersten Granula oder Sekrettropfen erscheinen; was nun die 
Zwischenglieder anbetrifft, so kann man diesbeziiglich nur mehr oder 
weniger glaubwiirdige Vermutungen aussprechen. Eine mégliche Ver- 
mutung ist — wie ich es gesagt habe —, da die Chondriosomen an 
der Sekretion als Elemente teilnehmen, die den Stoff zur Ausarbeitung 
des Sekrets liefern. 

Man kann eine Analogie zwischen der sekretorischen Titigkeit der 
einzelnen Zelle und des ganzen Organismus durchfiihren. Im ganzen 
Organismus legen die Stoffe einen langen Weg der Verwandlungen 
zuriick, bis sie von der Driise ausgeschieden werden. Im Grunde ge- 

30* 
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nommen nehmen auch die Zotten des Diinndarmes Anteil am Sekre- 
tionsprozesse, da sie die Stoffe aus dem Darme aufnehmen, auch die 
LymphgefaiBe, welche diese Stoffe dem Blute und den BlutgefaiBen 
weitergeben, welche sie den Driisen iibermitteln, und schlieBlich auch 
die Driise selbst, die das endgiiltige Sekret ausarbeitet. Im Organismus 
wird als Driise bloB das letzte Glied in der Kette der Organe, in welchen 
diese Umgestaltungen und die Ubermittelung der Stoffe verwirklicht 
werden, bezeichnet. Das Organoid — Binnennetz — erfiillt in der Zelle 
dieselbe Aufgabe, die im Organismus das Organ Driise erfiillt. In den 
Grenzen der Zelle erscheint der Apparat als letzte Etappe des se- 
kretorischen Prozesses und als dieselbe Etappe im ganzen Organismus 
erweist sich die Driise. Von diesem Standpunkte aus kann das Binnen- 
netz mit vollem Rechte »Zelldriise« genannt werden. 


Unter der in Petrograd soeben eingetroffenen amerikanischen Lite- 
ratur habe ich zwei Arbeiten gefunden, die in unmittelbarer Beziehung 
zu meinem Thema stehen. LEiner der betreffenden Forscher, Cowdry 
(1922), hat mit Hilfe der Fanoschen Methoden an den Thyreoidea- 
driisenzellen des Meerschweinchens festgestellt, da8 das Binnennetz 
dieser Zellen nicht immer zwischen dem Kerne und dem Lumen, sondern 
auch Ofters zwischen Kern und Basis liegt. Diese Erscheinung bringt 
der Forscher mit der Annahme der Physiologen in Einklang, daB nam- 
lich die Thyreoideazellen ihr Sekret nicht nur in das Follikellumen 
ausscheiden, sondern es auch unmittelbar dem Blut zufiihren. Cowdry 
folgert daraus einen nahen Anteil des Binnennetzes an der Sekretion. Er 
kommt somit auf Grund indirekter Ausfiihrungen zu denselben Ergeb- 
nissen, zu denen ich auf Grund unmittelbarer Beobachtungen gelangt bin. 

Eine noch frappantere Bestitigung meiner Ergebnisse fand ich in 
der Arbeit von Sagouchi (1920) iiber die Bauchspeicheldriise des Frosches. 
Laut den Beobachtungen dieses Forschers erscheinen in den Zellen die 
prozymogenen Granula ausschlieBlich in den Grenzen eines kleinen, 
unmittelbar iiber dem Kern gelegenen, sich etwas heller farbenden 
Plasmagebiets. Sagouchis Meinung nach dringen die Chondriosomen 
in dieses Gebiet ein (»Secretogenous area«) und zerfallen in Korner, 
welche sich erst hier in die Zymogengranula transformieren. Diese 
»Secretogenous area« des Forschers entspricht ihrer Lage, ihrer Form 
und ihrer Gré8e nach vollkommen dem Golgischen Apparat der Pankreas- 
zellen, woraus Sagouchi den SchluB zieht, daB die Bildung der Zymogen- 
granula in den Balken des Binnennetzes vor sich gehen miisse (p. 392). 

An dieser Stelle nehme ich mir die Freiheit, meinem teuren Lehrer 
Herrn Pr. Dr. A. S. Dogiel und Herrn Pr. Dr. D. J. Deineka meinen 
innigsten Dank fiir ihre Ratschlage mit Hinweisen auszusprechen, mit 
denen sie mir in meiner Arbeit entgegenkamen. Vielen Dank schulde 
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ich auch dem Peterhofschen Naturhistorischen Institut, in dessen Labo- 

ratorium ein groBer Teil meiner Untersuchungen ausgefiihrt worden ist. 
Die Ubersetzung der Schrift hat sich der freundlichen Teilnahme 

Frl. Erna Wegeners zu erfreuen gehabt. 

Petrograd, November 1922. 
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Erklirung der Abbildungen. 


Tafel I. 


Abb. 1—6 angefertigt mit Hilfe des Abbéschen Zeichenapparates, bei der Pro- 
jektion auf das Niveau des Arbeitstisches. Vergr.: Homog. Imm. !/,. 
Leitz. Komp.-Ok 8. 

Abb. 7—14. Vergr.: Homog. Imm. Apochr. 1,5 mm. Zeiss. Komp.-Ok. 8. 

Abb. 1. Querschnitt durch eine Alveole des Mauspankreas 3 Stunden nach der 
Pilocarpinisierung. Giéanzliches Fehlen alter Granula. Am Lumen sind 
die Querschnitte des reduzierten Binnennetzes zu sehen. Ormierungs- 
methode nach Kolatschev. 

. 2. Querschnitte durch eine Alveole eines normalen Mauspankreas. Das 
Binnennetz liegt auf der Grenze der Sekretzone und der hyalinen Zone. 
Dieselbe Behandlung. 

. 3. Eine Pankreasalveole der Maus 3 Stunden nach der Pilocarpinisierung. 
In den Zellen sind zu sehen: die Chondriosomen und lings den Capillaren 
winzige, sich neubildende Zymogengranula, welche gerade da angeordnet 
sind, wo an osmierten Priparaten das Binnennetz liegt (vgl. Abb. 25). 
Bearbeitung Champy-Kull. 

. 4. Mauspankreas 3 Stunden nach der Pilocarpinisierung. Stadien, welche 
denen auf Abb. 3 abgebildeten unmittelbar folgen. Die Zone der Zymogen- 
granula ist etwas vergréBert. Bearbeitung: Champy-Kull. 

. 5. Alveole eines normalen Pankreas der Maus. Behandlung: Champy-Kull. 

. 6. Alveole eines Mauspankreas 8 Stunden nach der Pilocarpinisierung. 
Behandlung: Champy-Kull. 

. 7. Zellen aus dem oberen Abschnitte des Epididymuskopfes der Maus. 
Zwischen dem Kerne und dem Lumen sieht man einen chondriosomfreien 
Fleck — der Ort, wo das Binnennetz liegt (vgl. Abb. 8). Behandlung: 
Champy- Kull. 

. 8. Zellen desselben Abschnittes nach Kolatschev auf das Binnennetz hin 
bearbeitet. Es sind Sekrettropfen sichtbar, die sich im Apparate bilden 
und aus ihm ins Lumen austreten. 

. 9. Zellen aus dem unteren Abschnitte des Epididymus der Maus. Der Ort, 
den das Binnennetz einnimmt, ist frei von Chondriosomen (vgl. Abb. 10). 
Bearbeitet: Champy-Kull. 

. 10. Zellen desselben Abschnittes, bearbeitet nach Kolatschev auf das 
Binnennetz hin. 

. 11. Zellen desselben Abschnittes auf das Binnennetz hin nach Kolatschev 
osmiert und auf die Chondriosomen hin nach Kull gefirbt. 

. 12. Zellen der Glandula vesicularis der Maus, bearbeitet auf das Binnennetz 
hin nach Kolatschev und gefiirbt auf die Chondriosomen hin nach Kull. 
Sekretgranula in Form von Kérnern, die von einem hellen Rande um- 
geben sind, treten in der Zone des Binnennetzes auf und bewegen sich in 
der Richtung zum Lumen hin. 
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13. Dasselbe Objekt, nur auf die Chondriosomen hin bearbeitet (Champy- 
Kull). 

14. Dasselbe Objekt, nur auf das Binnennetz nach Kolatschev bearbeitet. 
Es sind die Granula von komplizierter Struktur, welche im Innern des 
Binnennetzes entstehen, zu sehen. 


Tafel III. 


Angefertigt mit Hilfe des Abbéschen Zeichenapparates bei der 
Vergr.: Homog. Imm. 


15—18. 
Projektion auf das Niveau des Arbeitstisches. 
Apochr. Zeiss, 1,5 mm. Komp.-Ok. 4. 
19—25. Vergr.: Homog. Imm. Apochr. Zeiss, 1,5 mm. Komp.-Ok. 8. 
15. Schriiger Durchschnitt durch gen Duct. epidid. des unteren Abschnitts 
des Nebenhodenkopfes der Maus. Die rechte Seite der Abb. ist der Ober- 
fliche zugewandt. Hier herrscht die Impriagnierung des ersten Typus vor. 
In dem linken, innenwirts gewandten Teile herrscht der zweite Typus 
vor. In den Binnennetzbalken sind die Tropfen des sich bildenden Sekrets 
sichtbar. In den Zellen a und e ist die Bewegung des Sekrets lumenwirts 
zu beobachten. In den Zellen b, c und d gewaltige Sekretion, vom Zerfall 
des Binnennetzes begleitet. Osmiert nach Kolatschev. 

16. Querschnitt durch den Duct. epidid. im oberen Abschnitte des Kopfes 
des Nebenhodens der Maus. Stark sezernierende Zellen. Das fliissige. 
Sekret ist in der duBeren Kammer des Apparates konzentriert und wird, 
zum Lumen hin ausgeschieden. Osmiert nach Kolatschev. 

17. Schnitt durch den Duct. epidid. desselben Abschnittes des Kopfes 
Das fliissige, aus den Zellen tretende Sekret hat die Wimpern verklebt 
sie in eine homogene, kolbenférmige Masse, die aus dem Lumen des Ductus 
herausragt, verwandelnd. Osmiert nach Kolatschev. 

18. Querschnitt der Réhre des Ductus effer. Der nicht sezernierende 
Apparat ist reduziert. Osmiert nach Kolatschev. 

19. Zellen aus dem unteren Teile des Kopfes der Epidid. der Maus. Zelle a 
ist nach dem ersten Typus imprigniert, die Zellen 6 und ¢ nach dem 
zweiten. Im Innern der Binnennetzbalken dieser letzteren sind die werden- 
den Sekrettropfen sichtbar. 

20. Zellen desselben Abschnittes dem zweiten Typus nach impriigniert. 
In der Zelle 6 senken sich die Binnennetzbalken lings dem Kerne zur 
Basis der Zelle. Osmiert nach Kolatschev. 

21. Querschnitt durch stark sezernierende Binnennetze in den Zellen 
des oberen Abschnittes des Nebenhodenkopfes der Maus. Das sich bil- 
dende fliissige Sekret sammelt sich in den auBeren Kammern des ver- 
iinderten Binnennetzes an. Osmiert nach Kolatschev. 

. Zellen desselben Abschnittes. Das Sekret, welches sich in den aiuBeren 
Kammern des intensiv sezernierenden Apparates angesammelt hat, wird 
in Form von Tropfen in der Richtung des Driisenlumens ausgeschieden. 
Osmiert nach Kolatschev. 

23. Zellen desselben Abschnittes. Eine karyokinetisch sich teilende Zelle 
in dem Stadium der Telophase liegt an der Oberfliiche des Epithels. Im 
Plasma dieser Zelle sind Dictyosomen zu sehen (Dictyokinese). Osmiert 
nach Kolatschev. 

24. Zellen desselben Abschnittes. 
pern haben das Aussehen kolbenihnlicher Klumpen, 
Lumen der Driise hineinragen. 
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Die durch das Sekret verklebten Wim- 
welche in das 
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Dimitry Nassonov: Das Golgische Binnennetz usw. 


Tafel IV. 


25—28 angefertigt mit Hilfe des Abbeschen Zeichenapparates bei Pro- 
jektion auf das Niveau des Arbeitstisches. Vergr.: Homog. Imm. !/,, Leitz, 
Komp.-Ok.8. 

29—33. Vergr.: Homog. Imm. Apochr. 1,5 mm, ZeifZ. Orth.-Ok. f - 
15 mm, ZeiZ. Pankreas der Maus. Bearbeitet nach Kolatschev. 

25. 3 Stunden nach der Pilocarpinisierung. Alte Granula fehlen. Das 
Binnennetz ist reduziert und an den Sekretionsgang gedriickt. 

26. 8 Stunden nach der Pilocarpinisierung. Das Binnennetz hat an Masse 
zugenommen und ist in ein weitmaschiges Netz verwandelt. Die von ihm 
ausgearbeiteten Granula sind in seinem Innern und in den Balken verteilt. 
27. Normales Pankreas. Der Apparat liegt auf der Grenze des Sekrets 
und der hyalinen Zone. In der Richtung des sekretorischen Ganges ist 
seine distale Grenze offen. 

28. Hungerndes Pankreas. Das Binnennetz ist in der Granulamasse 
eingebettet, welche in einigen Zellen in den Raum zwischen Kern und 
Basis eindringen. 

29. Zelle im Stadium, welches auf Abb. 25 abgebildet ist. In den Balken 
des Binnennetzes sind winzige Kérnerchen des sich neubildenden Sekrets 
zu beobachten. 

30. Anfang der Wiederherstellung des normalen Bildes nach der Ent- 
leerung der Driise durch Pilocarpin. Das Binnennetz hat sich im Ver- 
gleich mit Abb. 29 etwas vergréBert. Auch die in den Balken eingeschlosse- 
nen Granula sind gréBer geworden. 

31. Zwei Zellen des auf Abb. 26 abgebildeten Stadiu: s. Im Apparat 
sind Granula zu sehen, welche im Innern seiner Balken eingeschlossen 
liegen (gebundene Granula) und solche, die zwischen ihnen liegen (freie 
Granula). 

32. Zelle aus einem normalen Pankreas. Es sind freie und gebundene 
Granula zu sehen. 

33. Zelle eines hungernden Pankreas. Das Binnennetz ist in der Ansamm- 
lung der Granula eingebettet. 





Zur Frage der Zwischenzellen. 
Von 
Felix Sieglbauer, Innsbruck. 
Mit 10 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 22. April 1923.) 


Im Streit der Meinungen tiber die funktionelle Bedeutung der Leydiy- 
schen Zwischenzellen diirften gerade die Fille von miinnlichen Teil- 
zwittern, wie Steve den Pseudohermaphroditismus treffend nennt, 
von Bedeutung sein, welche aus irgendeinem Grunde, am hiiufigsten 
wegen eines angeborenen Leistenbruches, zur Operation kommen, 
kastriert werden und nun als geschlechtslose Individuen zugleich dem 
angeblichen EinfluB der Zwischenzellen entzogen sind. Der von 
G. Wagner in Prag vor kurzem operierte Fall ist ein solcher, und der 
im folgenden zu beschreibende ist ihm in vieler Beziehung ihnlich. 

Es handelt sich um ein 30jihriges Individuum aus Vorarlberg, das, 
als Madchen getauft und erzogen, als Arbeiterin in Stellung ist. Es 
suchte die hiesige Frauenklinik auf mit der Bitte, es von den Beschwerden 
eines Leistenbruches zu befreien und zugleich in seiner fiuberen Be- 
schaffenheit, »die es ins Gerede gebracht habe «, zu bessern. Der Status 
praesens des Individuums zeigt Folgendes: 

Allgemeiner Habitus: mittelgrob, mager, eckige Formen; Muskel- 


wiilste besonders an den oberen Extremitiiten deutlich vorspringend. 


Kopfhaar lang, bis zum Darmbeinkamm reichend, dunkel; wenig Lanugo. 
Terminalhaar: an Oberlippe und Kinn rasiert, starke Brauen, Achsel- 
héhle ohne Behaarung, Schamhaarbegrenzung nach oben leicht konvex ; 
Damm, After ringsum behaart. 

Gesicht stark asymmetrisch; an den Zahnen nichts <Auffalliges; 
Pomum Adami vorspringend, Altstimme. Brust halbfaustgroB, hiin- 
gend; 4 em breiter, pigmentierter Warzenhof mit gut vorspringender 
Warze. Grobe Luftfigur zwischen den mageren Beinen: Michaelische 
Raute deutlich, ohne Lanugo. 


) . 
1. Aorperma fe: Ma pe. 
Standhéhe 150.5 em (7!/g Kopfhohe) 
Oberliinge 81,05 » (519%, der Koérperlinge, also weiblich) 
tum pflinge 59,55 » (37,594 der Korperlinge, damit weiblich) 
Klafterbreite 39, , 
“a, . : | Differenz 6,2, weiblich 


Koérpergewicht 
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Beckenmabe (weiblich): 
Drist. crist. 30.5 em 
spin. 28.0 
) tub. 12.0 » 
Con). ext. 19,0 » 
Umfang 84,5 » 
Schambogen weit und flach 
Brustumfang 79.0 em 


2. Kopfmafe: 
Kopfhohe 21,1 cm 
Kenthecite i533» | Index = 83,3, brachyeephal 
Kopfumfang 56.0» (bei mibig reichlichem Kopfhaar) 
Jochbogenbreite 13.0 » 
Morph. Gesichtshohe oO » J 
Unterkieferwinkelbreite 10.0 
Nasenbreite 
Nasenhohe 
Ohrhoéhe 
Profilwinkel 


Index 84.6 cm euryprosop. 


3. Mae der oberen Extremitat: 
Lingen: Oberarm r. ao1,/; 
Unterarm, r. 


Hand r. 


» 
» 

>. 
I 


70,7. Die ganze Liinge ist 45,3°, der 


Umfang: Oberarm, r. 0 Totalliinge (weiblich). 


» 
oO. 
Unterarm, r. i. 


21.5 
Vape der unteren Extremitat: 
Lingen: Oberschenkel, r. 

Unterschenkel, r. 

Fub. r. 

S. Fr. 

Umfang: Oberschenkel. r. - o 

Unterschenkel, r. 29,7; 1. 28,5 
Trochanterhoéhe, r. 79.0: 1. 80.0; ganze Linge ist 49,8°,, der Totallinge 


weiblich). 


Die Untersuchung des duperen Genitales ergab Folgendes: Es sind 
zwei in der Grobe an Scrotalhilften erinnernde Geschlechtswiilste vor- 
handen, in welchen man glatte Kérper von der GréBbe von Hoden tastet. 
Die Geschlechtswiilste sind vollkommen voneinander getrennt, und in 
der Spalte zwischen ihnen befinden sich verkiimmerte, kleine Scham- 
lippen, eine 2 em lange Klitoris mit einem entsprechenden Praputium 
und einer bohnengroBen Glans. Das Aussehen des iubBeren Genitales 
vor der Operation ist iihnlich dem des nebenstehenden Photagramms, 
Abb. 1, das von einer 20 Jahre alten Magd aus GroBgmain bei Salz- 
burg herriihrt, die bis heute noch nicht operiert ist. Auch in Habitus 
und Erscheinung, Abb. 2, sind beide Fille einander aihnlich. Der Introitus 
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vaginae ist schmal, die Vagina fingerbreit , etwa 6 em lang. Es sind keine 
Adnexe und kein Uterus zu tasten. 
Die Harnréhre ist etwa 5em lang, anfangs fiir den Finger durch- 





giingig, nach 2cm Eindringen verengt sie sich 
zu Bleistiftdicke. Am Blasenende der Harn- 
rohre sind rechts und links je ein stricknadel- 








dicker Strang zu tasten, die, wie die weitere 






Untersuchung zeigt, wohl den hier einmiinden- 






den Samenleitern entsprechen. 
Dieam2.1X.21 inder Klinik vorgenommene 







Operation, welche in einer beiderseitigen Radi- 






kaloperation nach Bassint mit daran an- 






schlieBender Kastration und in einer Appen- 










Abb. 1. 1S8jahrige Magd. Abb. 2. 18jahrige Magd. 


» 


dektomie bestand, hatte einen glatten Heilungsverlauf. 3 Tage nach 






der Operation kam es zu einer Schwellung der Briiste und Colostrum- 





absonderung. Ahnliches wird auch fiir den Mann bei Hodenexstirpation 





beschrieben. Nach einem Jahr stellt sich das In- 





wat 









dividuum wieder vor und ist in seinem AuBeren 





kaum wieder zu erkennen. Es sieht frisch und 





jugendlich aus, hat an Gewicht stark zugenommen, 
hat rundliche Formen infolge reichlicher Zunahme 





des Fettgewebes und fiihlt sich so wohl, daB es den 





Gedanken gefabt hat, zu heiraten! g 
Der Befund an den beiden Hoden. 
Sie wurden unaufgeschnitten in den Hiillen, mit 







einem Stiick Samenstrang, in Formalin konserviert 





und makroskopisch pripariert. 


Am linken Hoden, Abb. 3, finden sich Reste des Abb. 3. Linker Hode 
Hydatiden abgehoben Hi 






abgetragenen Bruchsackes und eine Hydrocele vagi- 
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nalis et Funiculi spermat. Die Tunica selbst ist reich an stark er- 
weiterten Gefiben, der Cremaster ist kriiftig, der Nebenhodenkopf ist 
zum Teil verfettet, seine Lappchen sind darstellbar; am Ductus epidid. 
ein groBbes Vas aberrans. Der Hode hat ohne Nebenhoden ein Gewicht 
von 8 g, eine Linge von 34, eine Breite von 24 und eine Dicke 
von 17 mm. 

Seinem oberen Pol sitzt eine 8 mm lange, 5 mm breite gestielte 
Hodenhydatide auf, welche wie eine Extremitiitenpaddel von Amnioten- 
embryonen aussieht. Ihre histologische Untersuchung zeigt, da der 
Stiel solide ist, glatte Liangs- und Ringmuskulatur und dickwandige 
kleine Arterien und Venen enthilt, welche sich auch in die paddel- 
artige Verbreiterung erstrecken. Die Oberfliche des Stieles ist von einem 
glatten Epithel iiberzogen, die Obertliiche der Paddel erscheint samt- 
artig und trigt ein hohes zylindrisches Epithel (Flimmerhaare, wie sie 
Fleischel beobachtete, sind nicht zu sehen.) Der Rand der Paddel ist 
unregelmaibig gelappt, die AuBenseite glatt und konvex; die Innenseite 
ist flach und zeigt eine von zwei Lappen begrenzte tiefere Bucht. Ein 
von Epithel ausgekleideter Kanal, wie ihn Toldt in den Hodenhydatiden 
(den von Morgagnii 1769 als ungestielten beschriebenen) gefunden hat, 
ist in der Serie nicht nachzuweisen. Am vorderen Hodenrande sitzt 
eine kleinere, 5 mm lange, 3 mm breite, in Form und Bau ganz ahnlich 
gestielte zweite Hodenhydatide. 

Die Nebenhodenhydatide ist ein 2 mm langes Gebilde, das auf einem 
ebenso langen Stiel sitzt und an der ganzen Oberfliiche mit niederem 
Plattenepithel iiberzogen ist. Der Stiel enthiit sehr dickwandige Venen, 
zum Teil mit den fiir den Genitaltrakt charakteristischen Endothel- 


polstern versehen, und einen Mantel von lingsverlaufender glatter 


Muskulatur. 

Die Hydatide selbst enthialt ein geschlossenes, von glatter Muskulatur 
umhiilltes Blischen, dessen von Flimmerepithel ausgekleidete Wand 
vielfache Buchten zeigt. In den Septen zwischen den Buchten liegen 
(‘apillarschlingen. 

Der rechte Hode hat ein Gewicht von 13 g: er ist 32 mm lang, 24 mm 
breit und dick; der Raum der Tunica vaginalis propria ist verédet. 
Den Hoden soll angeblich einmal ein Trauma getroffen haben. Die 
Struktur des Nebenhodens ist undeutlich. 

Beide Hoden lassen auf dem Liingsschnitt makroskopisch einen 
gleichmaBig tubuliren Aufbau aus Hodenkanilechen erkennen. — In 
(‘elloidin eingebettet und vollstiindig in 20—30 « dicke Schnitte zerlegt, 
zeigen beide Keimdriisen nur Hodengewebe. Nirgends ist ein. anderes 
Gewebe eingelagert. Die Hoden sind beide wenig funktionstiichtig und 
zeigen, wie das auch bei den ektopischen und implantierten Hoden der 
Fall ist, folgende Degenerationszeichen: erstens gehemmte Spermio- 
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genese, die nur an wenigen Stellen zur Ausbildung fertiger Samenzellen 






























fiihrt; zweitens Degeneration der Hodenkanilehen mit herdweiser. voll- 
kommener Verédung; drittens starke Vermehrung der Leydigschen 
Zwischenzellen. Das letztere tritt gew6hnlich dann ein, wenn der gene- 
rative Anteil der Driise geschidigt ist. 

Kyrle, dem wir die umfassendsten Untersuchungen auf diesem 
Gebiete verdanken, sagt mit vollem Recht, daB normale Hoden in voller 
Funktionstiichtigkeit nur wenig interstitielles Gewebe mit einzelnen 
Leydigschen Zellen enthalten. Dagegen bewirkt jede Schidigung, die 
das Keimgewebe trifft, Vermehrung des interstitiellen Gewebes. Und 
das Keimgewebe ist auBerordentlich empfindlich. Es leidet nicht nur. 
wie bekannt, durch Roéntgenstrahlen und Radiumemanation. sondern 
auch bei schweren Erkrankungen, Tuberkulose, Pneumonie u. dgl., und 
durch Gifte. Vor allem wird es durch Alkohol schwer geschiidigt. Bei 


einer ganzen Reihe von Mibbil- 
ie K torchismus, Herm on —> 
dungen wie Kryptorchis s, Herm- “ 
aphroditismus, , ielfach bei Homo- vA e ~e@ e- ~ 
eae ote r) &@) a poe 
sexualitat ist das Keimgewebe é Cy . ah \ 
schon in der Anlage schwer ge- SD ey % 


schidigt. {eo nl 
Das histologische Schnittbild — ! . 


» G | 
beider Hoden ist sehr bunt. Alle \¢ 2. @ \ a 


Kanilchen zeigen eine Verdickung y ‘ ~~ 3) } a 
der hyalinen Grundmembran, die, \ v A ) I li 
wenn das Epithel geschwunden ist, y 2 re. “@ : ; 
als gefaltete rote Linie den einzigen hy ee ay f f 
Rest der degenerierten Hoden- Nae ee Adie —_ a 


kanilehen darstellt. Nach auBen ih A, iain oh teetitiaieiiandiinn: een. 
von ihr ist ein Mantel von zwei bis t 


drei Reihen platter Zellen, zwischen welchen Bindegewebs- und 


PU es gr anes 


elastische Fasern liegen. Das Epithel der Kaniilchen ist zum Teil ein- 
fach kubisch, zum Teil mehrschichtig, ja, es kann das Lumen voll- 
kommen erfiillen, so daBb das Schnittbild dem eines fétalen Hoden- 
kaniilehens aihnlich wird (Abb. 4). Das Protoplasma ist von groBen 
Vakuolen durchsetzt, in welchen sich, wie Schmincke und Romeis bei 
der exakten Untersuchung eines aihnlichen, ad mortem gekommenen 
Falles deutlich nachweisen konnten, Fett findet. Vielfach ist der Zell- 
kern pyramidal geformt, enthalt ein deutliches Kernkérperchen, so dab 
die ganze Zelle an eine Sertoli-Zelle erinnert. In Kanilchen mit Spermio- 
genese liegen an der Wand grobe Zellen mit chromatinreichen Kernen, 
die wohl Spermatogonien darstellen. Nach innen fiigen sich zwischen 
den Sertolischen Zellen Zellteilungsfiguren ein, wie sie Spermatocyten- 
teilungen entsprechen (Abb.5). In solchen Kaniilchen ist das stark vaku- 
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olisierte Protoplasma des ganzen Zellbelages gegen das Kanilchen scharf 


begrenzt. In sehr wenigen, den weitesten Kanilchen, die aber mit 110 
bis 130 immer noch hinter der normalen mittleren Lichtung von 
140—170 uw, wie sie Span- 
garo angibt, zuriickbleiben, 

ist das Lumen unscharf be- 
grenzt durch Haufen von 

syneytiumartig aneinandet 

gefiigten, kleinen Zellen mit 
dichtem Kern,wohlSperma- 
tiden (Abb. 6), da sich an 
einigen Stellen zwischen 
ihnenSpermienképfe finden 
(Abb. 7). Manche Spermien- 
kOpfe erscheinen 6senartig 
vakuolisiert, vielleicht Zei- 

chen einer Degeneration. 

Das interstitielle Gewebi 
ist stark vermehrt undeigen- 
tiimlich gequollen. Es er- 
scheint mit einer hyalinen 

Masse gefiillt, die sich mit 

van Gieson gelbbraun firbt 
Abb. 5. Spermatocytenteilungen. 3001 . or ‘ 

und im Celloidinschnitt 
reichlich von Vakuolen durchsetzt ist. In diesen Massen liegen unver- 
inderte Bindegewebsfibrillen, die sich mit RubinS deutlich rot fairben, und 
zugehorige Zellen. Nur wenige Stellen des Inter- 

stitiums sind frei vondieser hyalinen Einlagerung. 

K. Wagner hat beim eu- 
nuchoiden Kaninchen die 
interstitiellen Bindegewebs 
riume auch mit Eiweib- 
massen erfillt gefunden, die 
sich mit EKosin farbten, und 
bezeichnete sie als Lymph- 
riume. Romeis findet beim 
hermaphroditischen Hoden 
ihnliche Einlagerungen, und 
Weichselbaum beschreibt bei 
deninfolge chronischemAlko 
holismus degenerierten Ho- 
den 6dematése Durchtriin- 
kung des Zwischengewebes 
bei gleichzeitiger Vermehrung der Leydigschen Zellen. Die LymphgefiBe der 
Tunica vaginalis propria sind mit den gleichen hyalinen Massen erfiillt. Ludwig 
und T’omsa (1863) und Vihalkovics (1873) haben ahnliche Dinge gesehen und 

als Lymphspalten gedeutet. 


Abb. 6. Spermatiden. 4001 Abb. 7. Reife Spermien. 400 1 
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Die interstitiellen Zellen sind auBerordentlich vermehrt. Sie liegen teils 
einzeln, teils in Gruppen in den Zwickeln zwischen den Hodenkaniilchen, 
stellenweise hiillen sie mantelartig einen Teil der Oberfliiche eines 
Hodenkaniilchens ein (Abb. 5). Dort wo die Hodenkaniilchen verédet 
sind, infiltrieren die Leydigschen Zellen tumorartig (Abb. 8) das ganze 
Zwischengewebe. Infolge die- 
ser Wucherung und infolge 
der Erfiillung des intersti- 
tiellen Gewebes mit den hy- 
alinen Massen haben trotz 
der Riickbildung zahlreicher 
Kanilchen beide Hoden nor- 
male Grobe. 

Die Leydigschen Zellen 


haben eine wechselnde Grobe 





von 10 20 ff, sie sind poly- Abb. 8. Infiltration mit Zwischenzellen. 23/1. 
gonal(Abb. 9) inihrem Proto- 

plasma finden sich keine Kristalle; es ist gekérnt und pigmentiert. Ob 
Fett in ihnen ist, konnte nicht mehr nachgewiesen werden, weil das Ob- 
jekt bereits in Alkohol war. Schmincke und Romeis haben bei ihrem Fall 
reichlich Fett in den Leydigschen Zellen nachgewiesen. An vielen Stellen 
hingen die Leydigschen Zellen mit Protoplasmafortsiitzen zusammen. 
Der Kern ist hell, 7—1L0 1 
groB, manchmaldoppelt, 
und liegt oft so exzen- 
trisch, dali er buckel- 
artig aus der Zelle 
herausragt. In den inter- 
stitiellen Zellen sind nir- 
gends Zellteilungfiguren 
zu finden. Eine ver- 
gleichsweise Zeichnung 
dieser interstitiellen Zel- 
len und der zweier an- 
scheinend normaler Ho- 





den von Raubmordern, Abb. 9. Zwischenzellen mit Kapillaren. 200/1. 

wie sie nebenstehende 

Zusammenstellung zeigt (Abb. 10), ergibt keine auffilligen GréfBen- 
unterschiede. Verglichen mit den gleichen Zellen des Neugeborenen 
sind sie teilweise gréBer. Steinach meint dab die Leydigschen Zellen 
differenziert sein kénnten. Er hat im Hoden Homosexueller besonders 
grobe interstitielle Zellen zwischen ganz kleinen gefunden und sie als 
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*-Zellen den Luteinzellen gleichgestellt und direkt als weibliche Puber- 
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hermaphroditiitsdriise bezeichnet, einen Befund, den Benda und Hansem 
bei den von Miihsam operierten Urningen nicht erheben konnten. Mit 
Riicksicht darauf sind nebenstehend (Fig. 10), bei der gleichen VergréBe- 
rung und gleichfalls aus Celloidinschnitten heraus, Zellen eines Corpus 
luteum menstruationis einer 32jiihrigen Frau, die an Hiimatomyelie ge- 
storben war, gezeichnet. Es zeigt sich, daB, wenn man iiberhaupt die 
Luteinzellen mit Leydigschen Zellen vergleichen will, was mit Riicksicht 
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Abb. 10. « Zwischenzellen, neonatus. /u.¢ Zwischen 

zellen, Raubmdérder. d Zwischenzellen, vorliegender 

Fall. ¢ Luteinzellen, 32 jahrige Frau; + an Haemato 

myelie. Corp. lut. menstr. Alle Zellen, aus Zelloidin- 

schnitten heraus, bei gleicher 400maliger Vergro- 

Berung gezeichnet. 

auf ihre Genese und Funktion kaum angeht, ihre GréBenverhiltnisse 
von denen des normalen erwachsenen Hodens und gegeniiber denen des 
hermaphroditischen Hodens héchstens durch eine mehr gleichmibige 
GréBe verschieden sind; dabei kénnen die aus dem Follikelepithel stam- 
menden Luteinzellen wohl nur mit den Sertolizellen des Hodens verglichen 
werden; die Herkunft der sogenannten Thekaluteinzellen ist fiir den 
Menschen mehr als zweifelhaft. 
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Aber auch die Genese der Leydigschen 
Zellen, die seit Ebner und Waldeyer als Bindegewebszellen, und zwar 
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als Plasmazellen aufgefaBbt werden, ist noch sicherzustellen, und erst 
dann wird auch tiber die Bedeutung der interstitiellen Zellen ein klareres 
Bild zu gewinnen sein. 

Der Schnitt des Nebenhodens zeigt nichts Abnormes. Die Ductuli 
efferentes enthalten Schaffersche intraepitheliale Driisen und in kleinen 
Mengen im Lumen Spermien. Der Durchschnitt des Funiculus sper- 
maticus zeigt dickwandige Venen mit innerer Rings- und auBerer Lings- 
muskelschicht. Das Lumen des Ductus deferens ist eng. 

Der so skizzierte Fall eines minnlichen Teilzwitters gehért nach der 
Einteilung von Klebs in die Gruppe des Pseudohermaphroditismus 
masculinus completus. Neugebauer bezeichnet solche Fille als Hypo- 
spadia peniscrotalis und betont ausdriicklich, da es die hiufigste 
Erscheinungsform des Teilzwitters ist. Die von Stieve, Schmincke- 
Romeis und G. Wagner in den letzten Jahren beschriebenen Fille 
gehéren in die gleiche Gruppe. Das Bild des iiuBeren Genitales der 
GroBbgmainer Magd auf S. 475 zeigt einen gleichen Fall. 

Zuniichst ist fiir alle Fille die Frage aufzuwerfen, welches Geschlecht 
man diesen Individuen mit Riicksicht auf ihre soziale Stellung zu- 
sprechen soll. Der Fall Stieve hatte gut ausgebildete Spermiogenese, 
ebenso der Fall Wagner; der von Schmincke-Romeis entbehrt einer 
Spermiogenese. Der vorliegende Fall hat, wenn auch in geringen Mengen, 
gut ausgebildete Spermien, die Geschlechtsdriisen besteben aus reinem 
Hodengewebe, also ist kein Zweifel, daB wir es mit einem Manne zu tun 
haben. Auch der Einwurf ist absolut abzulehnen, da® sich im Becken 
irgendwo Ovarialgewebe finde. Das war im Falle Schmincke-Romeis, 
der zur Sektion gekommen ist, nicht der Fall. G. Wagner hat bei der 
Operation seines Falles die Beckenhéhle genau besichtigt und keinerlei 
Reste von weiblichen Adnexen gefunden. Man kann sagen, je voll- 
kommener der Descensus testiculorum ausgefiihrt ist, um so rudimen- 
tirer verhalt sich der vorhandene weibliche Genitalschlauch. Dabei 
koénnen, wie Sauerbeck betont hat, die tibrigen somatischen Charaktere 
um so weiblicher ausgepriigt sein. Alle genannten Fille sind als Madchen 
getauft worden und sozial als Frauen aufgetreten, aber dauernd von 
gedriickter Stimmung gewesen. Der Erreur de sexe hat sich immer 
mehr oder weniger in ihrem BewuBtsein geltend gemacht. 

Das Merkwiirdige am vorliegenden Falle ist, daB das Individuum 
nach der Operation wie verjiingt aufbliiht und sich somatisch und 
psychisch so wohl fiihlt wie nie zuvor. Hat das, wenn auch schlecht 
funktionierende Epithel der Hodenkanilchen einen hemmenden Ein- 
fluB auf Soma und Psyche ausgeiibt, der jetzt weggefallen ist? Haben 
wir es nach der Operation mit Erscheinungen zu tun, wie sie sonst 
beim miinnlichen Kastraten auftreten? Die Zunahme des Fettgewebes, 
die Riickbildung der Terminalbehaarung, die stirkere Betonung der 
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weiblichen Psyche, das alles paSt nun besser zur somatischen Ausbildung 
des Individuums und verfehlt nicht seine Riickwirkung auf die Psyche. 
Die andere Frage ist, wie sind die so weiblichen Charaktere, die groBe, 
gut ausgebildete Brustdriise, das lange Kopfhaar, die weiblichen Becken- 
und KoérpermaBe in ihrer Entwicklung bestimmt? Verdanken sie, wie 
Steinach meint, weiblichen Pubertiatsdriisenzellen, die sich unter den 
iibrigen Leydigschen Zellen finden sollen, ihre Ausbildung? Wie friiher 
gezeigt wurde, ergeben sich histologisch dafiir gar keine Anhaltspunkte. 
In dem Falle von Amman und Bab waren die Zwischenzellen ganz nor- 
mal, ebenso in dem Fall Pozzi, wo sie in groBer Zahl vorhanden waren; 
Schmincke-Romeis betonen fiir ihren Fall ausdriicklich, daB die Zwi- 
schenzellen histologisch keine Besonderheiten erkennen lieBen. 

Jedenfalls ist die bekannte Tatsache auffillig, dab, wenn der gene- 
rative Anteil des Hodens schwindet, die Zwischenzellen wuchern. Das 
ist das typische Bild beim kryptorchen Hoden, der gew6hnlich weniger 
funktionstiichtig ist oder vollkommen der Spermiogenese entbehrt und 
doch einem sonst somatisch voll entwickelten Individuum angehéren 
kann. Steinach hat gerade auf dieser Tatsache und auf seinen Befunden 
bei transplantierten Hoden, welche bei Meerschweinchen- und Ratten- 
weibchen eine Maskulierung verursachten und eine Riickbildung des 
generativen Anteils und Wucherung der Leydigschen Zellen zeigten, 
seine Lehre von der Bedeutung der Pubertitsdriise aufgebaut. Aron 
findet bei den Urodelen, daB, wenn er die am Hodenhilus in Form 
einer besonderen Driise angeordneten interstitiellen Zellen mit dem 
Thermokauter zerstért, der Riickenkamm und der Sexualimpuls schwin- 
den. Es bleibt aber eine reichliche Spermiogenese bestehen. Beide 
Gewebe, Leydigsche Zellen und Hodenkaniilchenepithel, sind hier in 
hohem Grade voneinander unabhiingig, und die sekundiren Geschlechts- 
charaktere hingen augenscheinlich von den interstitiellen Zellen ab. 

Fiir den Menschen mit seinem kompliziert entwickelten Geschlechts- 
leben liegen die Verhiltnisse wesentlich anders. Stieve betont, daB in 
all den Fallen von ektopischen oder transplantierten Hoden Inseln von 
generativem Hodengewebe erhalten bleiben und sagt vollkommen be- 
stimmt, das das Gewebe der Hodenkaniilchen die Geschlechtscharak- 
tere bedinge und die Leydigschen Zellen nur Nihrzellen fiir die Spermio- 
genese sind. Schon Ebner hat auf die Wichtigkeit der Fettstoffe fiir 
die Samenbildung hingewiesen. Plato hat in seinen Untersuchungen 
den Transport der Fettkérper von den Zwischenzellen zu den Sertoli- 
zellen nachgewiesen. Und manche Autoren meinen, daB speziell die 
Sertolizellen es sind, welche die Ausbildung der sekundiren Geschlechts- 
charaktere bedingen. 

Im Falle Schmincke-Romeis sind reichlich Fetttrépfchen in dem un- 
differenzierten Keimgewebe ebenso wie in den Zwischenzellen vor- 








































Zur Frage der Zwischenzellen. 483 


handen. Sie enthalten aber keine Krystalle, nur briiunliches Pigment ; 
im vorliegenden Falle sind in den Leydigschen Zellen keine Fetttropfen, 
keine Krystalle zu finden, so daB sie wohl auch keine besondere Funk- 
tionstiichtigkeit gehabt haben diirften. Der Mangel an Teilungsfiguren 
in diesen Zellen wird von allen Untersuchern abnorm vermehrter inter- 
stitieller Zellen hervorgehoben. Die Spermiogenese fehlt im ersteren 
Falle, in letzterem ist sie wenig ausgebildet. 

Die interstitiellen Zellen sind Driisenzellen. Ihre Gestalt, ihre innige 
Anlagerung an Capillaren (Abb. 9), wie sie auch sonst fiir Driisen mit 
innerer Sekretion charakteristisch ist, spricht dafiir. Nur in der Auf- 
fassung dieser Driisenfunktion stehen Histologen und Physiologen ein- 
ander scharf gegeniiber. Die ersteren betrachten sie als Naihrzellen fiir 
die Spermiogenese. Schumacher findet in einem Falle in den Sertoli- 
zellen dieselben Krystalle wie in den Zwischenzellen. Die Physiologen 
meinen, daB die Zellen direkt fiir die Ausbildung der Geschlechtscharak- 
tere notwendig sind. Steinach behauptet, daB das Geschlecht metagam 
durch die Zwischenzellen bestimmt werde. Es fehlt eben bisher die 
Moéglichkeit, die Zwischenzellen isoliert auf ihre Funktion zu priifen. 
Vielleicht sind beide Gewebe, das generative und das interstitielle, fiir die 
Ausbildung der sekundiren Geschlechtscharaktere zusammen notwendig. 

Haben wir eine Méglichkeit, das bunte Bild, wie es uns die Teil- 
zwitter in der Kombination der mainnlichen und weiblichen Charaktere 
zeigen, zu erkliren? R. Goldschmidt hat bei seinen Schwammspinner- 
studien einen gangbaren Weg betreten und bereits seine Resultate von 
den dort erzielten Intersexuellen, wie er sie nennt, auf den Menschen 
iibertragen. Er hat den Pseudohermaphroditismus beim Menschen als 
eine Form der Intersexualitat aufgefaBt, und zwar mit Riicksicht auf 
die Stetnachschen Versuche als hormonale Intersexualitat. 

Beim Menschen ist die Zahl der Nachkommen in bezug auf die Zahl 
der beiden Geschlechter annihernd die gleiche. Das Geschlecht ist ein 
Mendelscher Faktor, der in seiner Verteilung nach Goldschmidt durch 
einen Erbmechanismus von der Art einer Mendelschen Riickkreuzung 
geregelt wird. 

C’. Herbst hat zuerst auf den Antagonismus hingewiesen, der in der 
Einwirkung der miinnlichen und weiblichen Keimdriise auf die Aus- 
bildung des betreffenden Tragers herrscht. Die Eizelle enthilt, be- 
fruchtet, miinnliche und weibliche Faktoren, die wie Enzyme eine 
Reaktion bedingen. Der Ablauf dieser Reaktion ist nach Goldschmidt 
direkt dem Massengesetz unterworfen. Die Geschlechtsbestimmung 
hiingt also von der Menge und dem Kraftverhaltnis der beiden Enzyme 
ab. Und dabei sind die groBen Mengen des weiblichen Protoplasmas 
zu beriicksichtigen, welche doch auch bei der Geschlechtsbestimmung 
beteiligt sind. 

31* 
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W. Roux hat einmal die beiden Substanzen, an welche wir uns dic 
Geschlechtlichkeit gebunden denken miissen, als das »Maskulin« und 
das »Feminin« bezeichnet. Beide gehen gewissermaen einen Kampf in 
der befruchteten Eizelle ein. Wer die Oberhand gewinnt, bestimmt viel- 
leicht schon syngam den minnlichen oder weiblichen Charakter des In- 
dividuums. Ob mit Riicksicht auf die Frage der Heterochromosomen auch 
beim Menschen schon progam eine der Geschlechtszellen kriftiger fii: 
diesen Kampf ausgestattet ist, ist fraglich. Jedenfalls kann bei eine: 
gewissen Schwiiche des einen Partners der andere mit seinen Merkmalen 
sich vordriingen. Jedes Individuum besitzt vom Vater und von de: 
Mutter her gewisse Merkmale, ist also intersexuell. Der vollendetste 
Mann und das vollendetste Weib stehen am Endpunkte einer nach unten 
konkaven Kurve, an deren tiefstem Punkte die reinen Hermaphroditen 
stehen wiirden. Solche sind auch beim Menschen, allerdings sicher bis 
her nur in zwei Fallen (Salen-Pick und Kleinknecht) bekannt. Beide 
Faille haben ausgesprochen miinnliche Charaktere, viel mehr als bei den 
meisten minnlichen Teilzwittern. Das Hodengewebe ist undifferenziert, 
und nur Eizellen sind zur Ausbildung gekommen. 

Somatische und Geschlechtscharaktere zeigen eine gewisse Unab- 
hingigkeit voneinander, sie werden beide von den Reaktionen zwischen 
dem »Maskulin« und dem »Feminin« beeinfluBt. Und die funktionierende 
Keimdriise hat nur einen protektiven EinfluB, wie es Halban genannt 
hat, auf die Ausbildung der sekundiiren Geschlechtscharaktere. 

Goldschmidt hat dann bei seinen Schwammspinnerstudien die wich- 
tige Regel gefunden, daB diejenigen Organe, welche in der Entwicklung 
des Individuums am spiitesten auftreten, also im allgemeinen den phylo- 
genetisch jiingsten Erwerb darstellen, am meisten von der Intersexualitit 
ergriffen werden und am deutlichsten den Umschlag in das andere 
Geschlecht zeigen: Intersexualititsregel. Goldschmidt nimmt einen 
Drehpunkt an, von welchem angefangen die gewissermaBen bisher im 
Sinne des einen Geschlechtes verlaufenden Reaktionen des Stoffwechsels 
und damit der Kérperbildung umschlagen in Reaktionen, welche das 
andere Geschlecht bedingen. Wie spit dieser Umschlag eintreten kann, 
zeigt z. B. der Frosch. Unter jungen Rana esculenta kénnen sich 10 Mo- 
nate nach Beendigung der Metamorphose 24°, Intersexe finden, die 
erwachsen, alle zu Minnchen werden; dabei zeigen die alten Mannchen 
verstreut im Hodengewebe Eizellen. Ahnliches ist von Salamandra mac. 
bekannt. Von Anodonta wissen wir, dab sie im flieBenden Wasser 
Gonochorismus, im stehenden Hermaphroditismus zeigt. Das alles 
sind Beispiele von metagamer Geschlechtsbestimmung bei tiefer stehen- 
den Formen, deren schénstes Baltzers Versuche an Bonellia sind. 

Beim Menschen entwickelt sich die Keimdriise bei Embryonen von 
etwa 13 mm. Die Differenzierung zum Hoden findet bei etwa 16 mm 
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Lange und friiher statt als wie die zum Ovarium, jedenfalls zu einer 
Zeit, in welcher bereits das Hirnrohr, die Urwirbel, das Darmrohr, 
das Herz, die Extremititenanlagen weit entwickelt sind. Der Miiller- 
sche Gang tritt vor der Differenzierung der Keimdriise auf, Urniere 
und Woljfscher Gang haben in dieser Zeit den Héhepunkt ihrer Ent- 
wicklung erreicht. Erst viel spiter, bei 40 und 50 mm langen Em- 
bryonen, kommt es zum SchluB des Sinus urogenitalis, d.h. zur Ver- 
wachsung der Geschlechtswiilste. Fetal ist auch die Dimensionierung 
des Koérpers fiir Mann und Weib besonders bestimmt. Terminalhaar, 
Brustdriise sind Differenzierungen, die erst nach der Geburt bestimmt 
werden. 

Das scheinbar so bunte Bild des Teilzwitters gewinnt unter dem 
Gesichtswinkel der Intersexualititsregel eine gewisse Klarheit. So hat 
der miinnliche Teilzwitter eine Entwicklung genommen, in welcher bis 
in die Zeit der miinnlichen Keimdriisenbildung das »Maskulin« die Ober- 
hand hatte. Schon bei der Bildung des Sinus urogenitalis hat sich das 
weibliche Element geltend gemacht, er hat die weibliche Gestalt an- 
genommen. Auch die Dimensionierung des Kérpers ist noch fetal vom 
» Feminin« beeinfluBt. Vor allem hat sich nach der Geburt die Ent- 
wicklung des Haupthaares und der Brustdriise ganz unter weiblichem 
EinfluB vollzogen. Die wenn auch schlechte Spermiogenese hat der 
Terminalhaarbildung noch einen mannlichen Charakter aufgepriigt (pro- 
tektiver EinfluB nach Halban). Die Keimzellen sind nicht Schmarotzer 
im Organismus. Wie Sto GegenstoB erzeugt, so bedingt die Reifung 
der Keimzellen fiir das Individuum, welches sie hervorbringt, all die 
Schénheit und Vollwertigkeit des ganzen Mannes und des ganzen Weibes. 

So sind also mannliche Teilzwitter Organismen, die zunichst eine 
miinnliche Entwicklung genommen haben, und, da die produzierten 
Geschlechtszellen fiir das Individuum charakteristisch sind, als Manner 
zu gelten haben. Noch in der Fetalzeit hat dann der Umschlag statt- 
gefunden und damit das weibliche Element immer mehr in der Aus- 
bildung des Somas das Ubergewicht bekommen. Das ist der somatische 
Teilzwitter. Der psychische Teilzwitter ist der Urning, dessen labiles 
Nervensystem spit, zur Zeit der Pubertit, vom Umschlag ergriffen 
wird, so dafs nun die Erotisierung gegeniiber dem gleichen Geschlecht 
eintritt. Und das Nervensystem gehért zu den zeitlich ersten Organ- 
anlagen des Embryo. A. Moll hat die kontriire Sexualempfindung mit 
der Farbenblindheit verglichen und so mit vollem Recht auf das Mo- 
ment der Vererbung fiir die Entstehung der kontriren Sexualitit 
hingewiesen. 

Jedenfalls kann der miinnliche Teilzwitter auch nach der Kastration 
trotz der weiblichen sekundiren Geschlechtsmerkmale nicht als Weib, 
sondern nur als Neutrum, wie R. Virchow solche Individuen genannt 
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hat, gelten und eine rechtsgiiltige Ehe nicht eingehen. Es ist darauf 
besonders hinzuweisen, weil solche Teilzwitter im sozialen Leben die 
merkwiirdigsten Schicksale nehmen. Auch im vorliegenden Falle ist 
das von seinen Hoden befreite Individuum iibergliicklich eine »Ehe« mit 
einem Manne eingegangen ! 

Innsbruck, den 16. April 1923. 
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Uber das geschichtete Plattenepithel. 
Grundziige fiir ein kausales Verstindnis seiner Organisation. 
Von 
Hans Krieg-Tibingen, 
z. Zt. Rosario de Santa Fé, Argentinien. 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. April 1923.) 


I. Fassung des Begriffes. 

Eine scharfe Abgrenzung des Begriffes »geschichtetes Platten- 
epithel« gegeniiber anderen Epithetbegriffen (einschichtiges Epithel, 
Ubergangsepithel) ist unméglich. Der Versuch einer solchen Abgren- 
zung setzt Kompromisse voraus. Es ist in der Biologie nur méglich, 
vergleichbare Zustinde und Vorgange irgendwelcher Art einander 
gegeniiberzustellen, indem man von flieBenden Ubergiingen bewuBt 
absieht. Man mu sich dessen bewubt bleiben, dai das, was man unter 
einem Begriff formuliert, nur eine jeweils »typische« Erscheinungs- 
form ist, und da dieser »Typus«-Begriff eine Konvention darstellt. 
Die Vorstellung von begrifflichen Gegensiitzen wie normal—abnorm, 
differenziert—undifferenziert, aber auch einschichtig—mehrschichtig, ist 
gebunden an eine bestimmte Methode der Betrachtung, und dieselbe 
Materie gliedert sich, nach verschiedenen Gesichtspunkten geordnet, 
in verschiedener Weise. So kann man beispielsweise den menschlichen 
Organismus nach Regionen oder nach Geweben oder nach Funktions- 


systemen einteilen: stets ist es dasselbe und doch nicht dasselbe. 
Als die wesentlichsten Eigenschaften des geschichteten Platten- 


epithels gelten die folgenden: 

1. seine Mehrschichtigkeit ; 

2. die spezifischen gestaltlichen Verinderungen, welche seine Zellen 
auf dem Wege von der Stiatte ihrer Bildung, der Keimschicht, zur Statte 
ihrer Eliminierung, der Oberfliche, erfahren, und deren Endergebnis 
in einer mehr oder weniger deutlichen Abplattung jeder Zelle besteht ; 

3. die spezifischen strukturellen Veriinderungen, welche man unter 
dem Sammelbegriff der Verhornung zusammenzufassen pflegt. Dieser 
Begriff umfaBt eine Reihe bedingt vergleichbarer Vorginge. 

Die Mehrschichtigkeit. Die Theorie ihrer Genese soll spiiter disku- 
tiert werden!). Hier sei nur erwaihnt, da’ Mehrschichtigkeit aus Ein- 


1) Siehe auch Arieg: Zur Theorie des gesch. Plattenepithels. Verhandl. d. 
anat. Ges. im Erg.-Heft zum Anat. Anz. Bd. 55. 1922. 
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schichtigkeit hervorgehen mu8. Tatsachlich bleibt auch ein mehr- 
schichtiges Epithel in genetischer Hinsicht »einschichtig«: nur seine 
unterste, dem bindegewebigen Substrat aufsitzende Zellschicht hat 
normalerweise die Fihigkeit der Proliferation, wenn auch der AbschluB 
der mitotischen Vorginge gelegentlich erst erfolgt, nachdem die ent- idl 
stehenden Tochterzellen die eigentliche Keimschicht verlassen haben. tid 

Die Anzahl der Zellenlagen schwankt zwischen weiten Grenzen, 
auch wenn die ontogenetischen Friihstadien nicht beriicksichtigt wer- 
den. So enthalt die fertige Epidermis mancher Amphibien nur sehr 
wenige Lagen (Abb. 1), wihrend etwa diejenige des Menschen einen 
komplizierten, schichtenreichen Aufbau zeigt. Besonders gestatten 
stark verhornte Gebiete mit extremer Abplattung ihrer dicht gelagerten 
oberen Zellen kaum mehr eine Schitzung der Lagenzahl. 

Auch das Epithel der Harnwege ist mehrschichtig. Man hat ihm i@ 
den unschénen, behelfsmaBigen Namen »Ubergangsepithel« gegeben, 













Abb. 1. Schnitt durch die Epidermis der Kehlgegend von Salamandra maculosa (Azocarm.-Mallory, 
ZeiB Ok. 2, Obj, 16). Die verhornten Zellen sind schwarz gezeichnet. Die oberflachliche Horn- 
lamelle ist im Begriff, sich abzulésen (Hautung). Nach Arieg. 















weil es in gewissem Sinne eine Zwischenform zwischen einschichtigem 





und geschichtetem Epitheltypus darstellt. Doch ist hier die Schich- ig 
tung nicht konstant, sondern die Zellen richten sich nach Lagerung und ‘2 
Gestalt in recht weitgehendem Mabe nach dem Fiillungszustand des e 






Hohlorgans, das sie auskleiden. Extreme Dehnung li8t das Epithel 
als nur zweischichtig erkennen. Es liBt sich eine oberflichliche Zellen- 
lage von der unter ihr liegenden Keimschicht unterscheiden. Diese A 
Keimschicht ist es vor allem, welche bei nicht wesentlich gedehntem 

Lumen eine héhere Schichtenzahl vortiuscht. In Wirklichkeit steht 

jede ihrer Zellen mit der Tunica propria in Verbindung. Die einzelnen 

Zellen besitzen eine groBe Verinderlichkeit der Gestalt; bei seitlicher 
Stauchung (leerem Lumen) stehen sie unregelmaBbig zylindrisch, kolben- es 
formig oder verzerrt polygonal mit ihrem langsten Durchmesser senk- 
recht auf der Tunica propria; bei seitlichem Zug (vollem Lumen) liegen te 
sie mehr flach. Auch die Zellen der oberen Lage wechseln ihre Gestalt, iF 
wenn auch nicht so willkiirlich. Diese schwankt je nach dem geringeren i 
oder gréBeren Fiillungszustand des Hohlorgans zwischen der eines é 
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hochstehenden Prismas und der eines flachen Pflastersteins mit poly- 
gonalen Hauptflichen. Die oberflichlichen Zellen des Ubergangs- 
epithels sind strukturell in ahnlicher Weise von jenen der Keimschicht 
verschieden wie diejenigen des geschichteten Plattenepithels: sie zeigen 
eine spezifisch andere Plasmastruktur, vor allem eine deutliche Crusta- 
bildung, welche ihnen eine gréBere Derbheit verleiht. Aus dem Epithel- 
verband gerissen, bleiben sie meist kantig und runden sich nicht ab. 
wie dies bei Epithelzellen von geringerer Viscositit immer der Fall ist. 
Ebenso wie ihre Derbheit ist auch ihre hiiufige Mehrkernigkeit als 
ein Symptom des héheren Alters der Einzelzelle aufzufassen (vgl. De- 
cidua). Weitere Einzelheiten sind spiter zu besprechen. Was die 
topographischen Beziehungen des Ubergangsepithels zu anderen 
Epitheltypen betrifft, so stelle ich fest, daB es sowohl mit einschich- 
tigem Epithel (Nierenkelche), als auch mit Plattenepithel (Urethra 
Orificium) durch flieBende Ubergiinge verbunden ist, und verweise aut 
die Beobachtung, daB seine Keimzellen durch experimentelle und 
pathologische Reize veranlaBt werden kénnen, ein regelrechtes geschich- 
tetes Plattenepithel zu bilden. Aus beiden Tatsachen geht hervor, 
daB eine scharfe Grenze zwischen den Begriffen »Ubergangsepithel 
und »geschichtetes Plattenepithel« nicht gezogen werden kann. 

Noch weniger ist aber eine Grenze zu ziehen zwischen dem Begriff 
»geschichtetes Plattenepithel« und dem Begriff »geschichtetes« oder 
»mehrschichtiges Cylinderepithel«, welcher von manchen Autoren in 
Anwendung gebracht wird und dessen Berechtigung auch auf dem 
Anatomenkongre in Erlangen (1922) mir gegeniiber verfochten worden 
ist. Handelt es sich schon beim Ubergangsepithel um eine topographi- 
sche Zwischenform zwischen einschichtigem und_ vielschichtigem 
Epitheltyp, so bildet dieses sogenannte geschichtete Cylinderepithel in 
noch viel ausgeprigterem Sinne eine Zwischen- oder Ubergangsform: 
erstens in topographischer, zweitens in ontogenétischer, drittens in 
phylogenetischer Hinsicht. Diese Epithelform findet sich beispiels- 
weise in den Harnwegen an den Grenzgebieten zwischen ein- und mehr- 
schichtigen Epithelbezirken, ebenso u. a. an den Einmiindungsstellen 
von Driisen in Regionen geschichteten Plattenepithels (Schaffer). 
Dann tritt sie voriibergehend auf in der embryonalen Speiseréhre zu 
einer Zeit, da deren einschichtiger Epithelbelag sich in ein Platten- 
epithel umzuwandeln beginnt. Und auberdem findet man sie als pri- 
mitive Epidermis bei den Petromyconten, als phylogenetische Zwischen- 
form zwischen dem einschichtigen Epidermisepithel der Wirbellosen 
und Branchiostomen und den typischen, vielschichtigen Epidermis- 
bildungen bei den Wirbeltieren. 

Was dieses »geschichtete Cylinderepithel« vom _ geschichteten 
Plattenepithel unterscheidet, das ist das Ausbleiben der Abflachung 
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der Zellen und der damit verbundenen Verhornung; beides laBt sich 
aber unter physiologischen wie pathologischen Verhiltnissen oft genug 
im Bereich des Plattenepithels feststellen und ist keinesfalls etwas 
Prinzipielles, Endogenes. Wozu die Komplikation der Nomenklatur? 
Ist es nicht zweckmiaBiger, im Interesse der Klarheit jeweils die Defi- 
nition etwas ausfiihrlicher zu fassen, als immer wieder kiinstliche Be- 
griffe zu schaffen? Wir haben deren iibergenug. 

Die neueren Untersuchungen zur Metaplasiefrage, besonders die von 
Teutschlander (Zentralbl. f. allg. Pathol. u. pathol. Anat. Bd. 30, 1919) 
zeigen deutlich, wie starre morphologische Bezeichnungen auch unrich- 
tige, starre genetische und pltysiologische V orstellungen erwecken kénnen. 
Hier liegt mir daran, dem Begriff des »geschichteten Plattenepithels « 
seine Starrheit zu nehmen und zu zeigen, dab er mehr oberflichlich 
heschreibender als kausaler (genetischer) Natur ist. 


Il. Allgemeine Dynamik des geschichteten Plattenepithels. 

Ich beginne mit einer kurzen Darstellung der verschiedenen Még- 
lichkeiten der Reliefgliederung des geschichteten Plattenepithels. 
Cellulaire Differenzierungen, wie Verinderung der Plasmastruktur, 
Granulabildung, Verhornung, sollen dabei héchstens beiliufig erwaihnt 
werden, soweit sie fiir den Gedankengang wichtig sind. Sie sind spiiter 
im besonderen zu besprechen. 

Es ist auszugehen von der einfachsten Form: ein gleichmibiger 
Epithelbelag mit ebener Oberfliiche iiberzieht eine gleichfalls ebene 
hindegewebige Unterlage. Von den nie fehlenden kleinsten Uneben- 
heiten im Oberflichenrelief des Bindegewebes ist zuniichst abzusehen. 

Verlaufen die Oberflichen von Epithel und Bindegewebe flach und 
zueinander parallel, so besagt dies in bezug auf die normal-regenerativen 
Vorginge in der Regel folgendes: Jede in der Keimschicht gebildete 
Zelle wandert ohne wesentliche Seitenabweichung passiv an eine un- 
vefahr senkrecht iiber ihrem Bildungsort liegende Stelle der freien 
Oberfliche und wird dort verbraucht. Unterwegs macht sie die typi- 
schen Veriinderungen durch, welche im extremen Falle mit stirkster 
Abplattung und Verhornung enden. Daf ihre Verschiebung nach der 
Oberfliche nicht geradlinig erfolgen kann, versteht sich von selbst; 
sie erfihrt auf ihrem Wege immer wieder geringe Ablenkungen. Diese 
kommen dadurch zustande, da®B die Zellteilungen in der Keimschicht 
nicht synchron erfolgen, sondern bald hier, bald dort eine oder mehrere 
neue Zellen gebildet und abgeschoben werden. Eine gewisse lokale 
und zeitliche Gruppierung der Mitosen in der Keimschicht hat tibrigens 
Flemming schon 1884 (und friiher) nachgewiesen (Arch. f. mikroskop. Anat. 
Bd.18; vgl. auch Schaper und Cohen: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Orga- 
nismen. Bd.19. 1905). Die Zellen verhalten sich et wa wie die Schrotkugeln 
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in Galtons Zufallsapparat, welche nach ihrem Fall aus einem Trichte: 
durch zahlreiche gleichartige, einander in der Wirkung meist ungefih: 
kompensierende Hindernisse (quer zur Fallrichtung stehende Nigel) 
abgelenkt werden. 

Da die einzelne Zelle bald nach dem Verlassen der Keimschicht 
mit ihren Nachbarn in irreversible Verbindung tritt (siehe spater), so ist 
die Méglichkeit einer wesentlichen seitlichen Ablenkung der einzelnen 

Oberfliiche Zelle nur in den untersten Zell- 
—— schichten gegeben. 

® e ® e ® re Dieser einfache Grundtypus eines 

@ Pad oe" e ¢, 0 @ e geschichteten Plattenepithels findet 

sich beispielsweise in der Epidermis 

“Bindegewebe~ von niederen oder von embryo- 

pe ada = sa nent g sip Bean nalen Stadien héherer Wirbeltiere 

(Abb. 1). 

In der Regel sind die Zellen der Keimschicht senkrecht zu ihrer 
hbindegewebigen Unterlage orientiert. Dies auBert sich vor allem in 
der Anordnung der Kerne und ist ein Ausdruck gegenseitiger Pressufig 
der Zellen (Abb. 2). Hebt man experimentell diese seitliche Pressung 
auf, indem man einen Defekt setzt, so kann man unmittelbar danach 
ein Umfallen der Zellen in den Defekt hinein beobachten (Triton), 

Auch ist vielleicht das spitere 

Einsetzen erhéhter Proliferation 

in der Nahe des Defektrandes 

mit eine Folge der Aufhebung des 

Druckes auf einer Seite. Das 

mikroskopische Bild eines frisch 

von Epithel iiberkleideten Epi- 

dermisdefektes bei Triton (Abb.3) 

indegewebe laBt die typische Stauchung der 

Abb. 3. Orientierung der Zellkerne in einem Zellen in der Keimschicht noch 

friech Gberkleideten Ep\iermisiefekt am Schwans = vermiasen, und der Mangel einer 

verhornten Oberfliche _ fiihrt 

hiufig zunichst zur Ausbildung einer regellosen, nicht durch Einengung 
normierten Haufung unregelmabig gestalteter Zellen. 

Einige Ahnlichkeit mit den bei Regenerationsvorgiingen auftreten- 
den Verhiltnissen zeigen auch die Bilder, welche man an der Epidermis 
rasch wachsender Urodelenlarven beobachten kann. So finde ich bei 
einer Larve von Triton taeniatus (12 mm) die Kerne in der Keimschicht 
der nur zwei- bis dreischichtigen Epidermis noch nicht aufrecht stehend ; 
und gegen die Schwanzspitze hin, wo die Epidermis nur einschichtig 
ist, liegen die Zellen flach dem Bindegewebe auf. Hier vollzieht sich 
ohne Zweifel eine vorwiegend distalwirts gerichtete passive oder aktive 
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Zellenverschiebung. Die Epidermis kann im Wachstum nur dadurch 
mit ihrer Unterlage Schritt halten, daB sich ihre Elemente flach aus- 
breiten. Méglicherweise iibt das Corium sogar einen Zug auf sie aus. 
Kernteilungen lassen sich gerade in der Schwanzregion nicht beobachten, 
wihrend sie sonst tiberall sehr zahlreich sind. Es kann sich also nur 
um Massenverschiebung handeln. Im iibrigen laBt sich eine mehr oder 
weniger flache Lagerung der Zellen bei noch einschichtigen Entwick- 
lungsstadien von geschichtetem Plattenepithel auch sonst beobachten 
(vgl. A.v. Grunelius, Uber die Entwicklung der Haut des Karpfens. 
Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 49. F. 42. 1913). 

Eine durch Pressung bedingte senkrechte Einstellung der Kerne 
kann auch in den auf die Keimschicht folgenden Zellenlagen noch er- 
kennbar sein. Nahe der Oberfliche jedoch pflegen die Zellen und ihre 
Kerne parallel zur Oberfliche abgeflacht zu sein. Und sie sind dies 
um so mehr, je derber die meist als Verhornung bezeichnete Konsoli- 
dierung des Plasmas wird. In den mittleren Zellschichten durchlaufen 
die Kerne ein mehr oder weniger regelmabig kugelf6rmiges, die ganzen 
Zelien ein unregelmiBig polyedrisches Stadium. 

Worin liegt nun das umgestaltende Moment? 

Die Zellen werden auf ihrem Wege zur Oberfliche immer derber 
(s. weiter unten) und verlieren ihre Elastizitat. Sie miissen sich auto- 
matisch dem Zustande der Dehnung anpassen und werden die bei 
Spannung der Epidermis ihnen aufgezwungene Gestalt um so mehr als 
Dauerzustand beibehalten, je geringer ihre Elastizitit wird. Die not- 
wendige Folge wird sein, daB bei aufgehobener Spannung eine Faltung, 
Runzelung oder Knitterung der oberen Schichten oder ihrer Elemente 
eintritt. 

So sitzen die derben oberflichlichen Zellschichten den plastischen 
tieferen schlieBlich auf wie eine Kruste. Und wie die vorzeitig ent- 
standene Kruste eines beim Backen sich dehnenden Brotes dieser Deh- 
nung einen Widerstand entgegensetzt, so bilden diese oberflichlichen 
Zellschichten einen Widerstand gegeniiber den emporwachsenden, sich 
emporschiebenden tieferen. Dieser Druck nach unten kann bei starker 
Verhornung so erheblich werden, da® sogar der Turgor, welcher den 
hoch vitalen Zellen der untersten Epithelregion eigen ist, ihm nicht 
standzuhalten vermag und da® auch diese sich abflachen. Betrifft 
dies auch die Keimschicht, so ist eine Stockung der Proliferationsvor- 
giinge die Folge, man kann dies als eine automatische Regulierung 
zwischen »Angebot und Nachfrage«, Verbrauch und Ersatz auffassen, 
denn es laBt sich direkt nachweisen, daB die AbstoBung und Maceration 
der oberflichlichen Zellen um so geringer ist, je stirker verhornt sie 
sind. An den Papillae operariae der Kaninchenzunge habe ich diese 
Wechselwirkung leicht feststellen kénnen. Man darf damit jedoch 
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nicht die ahnlichen Abflachungs- und Verédungsvorginge in einen Topf 
werfen, welche auf exogenen Druck hin entstehen. Als exogen bezeichne 
ich auch die Druckwirkung, welche von Retentionscysten und Epithel- 
perlen ausgeiibt wird. 

Das Umgekehrte ereignet sich beispielsweise an der Epidermis bei 
der Hiutung (Amphibien, Reptilien). Der Hautung geht eine starke 
Zellvermehrung in der Keimschicht voraus (S. Mayer und Wei‘), 
welche — wie Weif fiir die Anuren wahrscheinlich machen konnte 
die Hornschicht zum Platzen bringt. Man denke an das Platzen der 
Brotkruste! 

Man kénnte nun einwenden, daf die oberflichlichen Lagen auf dic 
tieferen gar keinen Druck auszuiiben brauchen, sondern daB sie sehr 
wohl in toto von den nachschiebenden Zellen emporgehoben werden 
kénnten. Dadurch kame leicht eine dauernde Vermehrung der Zell- 
schichten zustande; und eine solche Vermehrung haben wir ja auch bei 
jugendlichen Plattenepithelien (z. B. Oesophagus Mensch, 3. Monat) 
und bei der Regeneration (Abb. 3). Aber das sind ja gerade Fille, bei 
welchen eine derbe Konsolidierung der Oberflichenschichten noch 
nicht vorliegt und das Fehlen eines Widerstandes ein ungehemmtes 
Dickenwachstum erméglicht, welches sich oft genug in einer auffallen- 
den Regellosigkeit des Epithelbaues auBert (Broman: GrundriB d. Ent- 
wicklungsgesch. d. Menschen 8. 128f.). 

Wie kommt nun dieser Widerstand bei konsolidierter Oberflache 
zustande? 

Denkt man sich die Oberfliiche des vom Epithel bedeckten Korpers 
konvex, so bietet die Vorstellung keine Schwierigkeit, daB eine derbe 
Crusta einen Widerstand nach unten ausiibt. Schwieriger ist die Vor- 
stellung, wenn man an ein Hohlorgan(Mundhoéhle, Pharynx, Oesophagus, 
Vagina, Urethra 2) denkt. Hier wirkt keine Spannung dem von unten 
kommenden Druck entgegen, und die Oberfliche kénnte durch ihn 
lumenwirts emporgehoben werden. Damit wire eine Verengerung 
des Lumens und eine Verkleinerung der Oberfliche verbunden. Eine 
solche Verkleinerung der Oberfliche miiBte aber notgedrungen eine 
Umgruppierung oder eine Veranderung der Gestalt der oberflichlichen 
Zellen mit sich bringen; der erste Fall tritt am embryonalen Oesophagus 
ein; der zweite Fall tritt ein bei den Oberflichenzellen eines Ubergangs- 
epithels, welche zwar fest miteinander verbunden und mit einer schwa- 
chen Crusta versehen, aber immerhin noch ziemlich elastisch (turgescent) 
sind. Sind aber die obersten Zellen verhornt, so widerstehen sie starr 
jeder seitlichen Stauchung. So kann es zwar zu einer Faltung kommen, 

') Mayer, S.: Beitr. zur Histologie und Physiologie des Epithels. Jahrb. 
f. Naturwiss. N. F. Bd. 12. 1892. — Weif: Zur Histologie der Anurenhaut. Arch. 
f. mikroskop. Anat. Bd. 87. 1916. 
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aber nicht zu einer Verkleinerung der freien Oberfliche (das Ubergangs- 
epithel zeigt beides in Kombination). Man erinnere sich an den Oeso- 
phagus. Weil, wie spiter zu zeigen sein wird, die Epithelzellen nicht 
nur in der Fliche, sondern auch in der Tiefe miteinander verbunden sind, 
so pflanzt sich diese Faltung mehr oder weniger deutlich tiefenwiirts 
fort und kann auch die bindegewebige Unterlage noch erfassen (Oeso- 
phagus). Mit den primairen Differenzierungen des Bindegewebes darf 
diese grobe Faltung nicht verwechselt werden. Beides ist leicht aus- 
einanderzuhalten: bei solchen primiren Differenzierungen (z. B. 
Bindegewebspapillen des Oesophagus) handelt es sich um spezifische 
Organisationen, deren Relief vom Epithel zwar mehr oder weniger 
wiederholt wird, gegen die Oberfliche hin sich aber meist ganz (Oeso- 
phagus) oder teilweise (Papillen der embryonalen und jugendlichen 
Zunge) verliert; bei den sekundiren Faltungen ist umgekehrt das Relief 
der freien Oberfliiche plastischer als das des Bindegewebes. 

So scheint es mir letzten Endes gleichgiiltig zu sein, ob es sich um 
die Auskleidung eines Hohlorgans (konkave Oberfliche) oder um eine 
konvexe Oberfliche handelt. Stets wird durch die starren oberen 
Zellen ein Widerstand ausgeiibt. 

Die Sache indert sich, sobald diese oberflichlichen Zellen zwar 
eine gewisse Verhornung erfahren, aber auBerdem eine Quellung. Sie 
bilden dann weder in der Horizontalen noch in der Vertikalen einen 
starren Widerstand gegen irgendwelche Stauchung und sind einer ge- 
wissen Gestaltverinderung zuginglich, bis erneuter Fliissigkeits- (und 
damit Turgor-) Verlust die senilen oder toten Zellen zur Zerknitterung 
bringt. Diese Erscheinungen sind mit voélliger Deutlichkeit am Epithel 
der embryonalen Hufanlage und am interpapilliren Epithel der Zunge 
(s. Krieg: Die mech. wirk. Pap. d. Kaninchenzunge. Zeitschr. f. Anat. 
1921) zu erkennen. Hierauf wird zuriickzukommen sein. 

Die Abhiingigkeit der riumlichen Orientierung der Zellen und ihrer 
Kerne vom gegenseitigen Druck ist von Merkel (Ergebn. d. Anat. u. 
Entwicklungsgesch. 18. Bd., 1908) beim Darmepithel ausdriicklich 
vermerkt worden. Im iibrigen mag manchem Autor diese Tatsache zu 
banal erschienen sein, als daB sie Erwihnung verdient hatte. Warum 
ich diesen Standpunkt nicht teile, werden die nichsten Abschnitte 
zeigen. Eingehende Au®erungen iiber den Weg der Einzelzelle von der 
Keimschicht zur Oberfliche finde ich nirgends. Miihlmann') spricht 
(in bezug auf die Oberhaut) von einem Druck in »radidrer Richtung, 
wodurch die Abplattung der Zellen in tangentialer Richtung erfolgt<«, 
ohne eine eigentlich kausale Analyse zu versuchen. Ahnlich verfihrt 
Wetfh (a.a. O.). 

1) Miihlmann: Uber Bindegewebsbildung, Stromabildung und Geschwulst- 
bildung. Arch, f. Entwicklungsmech. d. Organismen. Bd. 28. 1909. 
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Sehr interessant finde ich die von Addison und Loeb (Beitr. z. Analysi 
des Gewebewachstums X. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen 
Bd. 37. 1913) experimentell festgestellte Tatsache, daB der Druck de: 
Basalzellen aufeinander bei verschiedenen Tierarten ungleich grof ist 


Die bisher besprochenen Punkte gelten in prinzipiell gleicher Weise 


‘ 


fiir die nun zu besprechenden besonderen Erscheinungsformen des 
geschichteten Plattenepithels. 


Von dem erwihnten einfachsten Typus liBt sich eine Gruppe andere: 
Typen abgrenzen, welche untereinander eine Eigenschaft gemeinsan 
haben: das Relief der bindegewebigen Unterlage ist nicht eben, sondern 
es trigt mehr oder weniger gesetzmibig angeordnete Buckel, Papillen : 
oder Leisten. Diesen Erhebungen des Bindegewebes kann das dariibe: 
gelagerte Epithel entweder nur mit seinen unteren Zellschichten folgen. 
wihrend gegen die freie Oberfliche hin eine allmihliche Nivellierung 
der Unebenheiten sich vollzieht; oder diese Unebenheiten kénnen 
auch an der freien Oberfliche des Epithels noch zum Ausdruck kommen. 

Ich gehe aus vom ersten Fall: ebene freie Oberfliche bei unebenem 
Bindegewebsrelief; und ich komme zu folgenden Vorstellungen von den 
dynamischen Verhiiltnissen innerhalb des Epithels: 

Zwar iubert sich auch hier die seitliche Pressung der Zellen in der 
Keimschicht meist deutlich in einer aufrechten Stellung der Zellkerne; 
und die Gestaltsverinderung der Zellen gegen die Oberfliche hin zeigt 
nichts wesentlich Neues. Aber es lassen sich gewisse Eigentiimlichkeiten 
in der Orientierung der Zellkerne (in giinstigen Fallen der ganzen Zellen) 
feststellen, welche als Ausdruck der besonderen Abschubverhiiltnisse 
der Zellen zur Oberfliche aufzufassen sind. 

Nur von jenen Regionen der Keimschicht aus, welche die Scheitel 
der bindegewebigen Erhebungen tiberziehen, und von jenen aus, welche 
inmitten der bindegewebigen Einsenkungen liegen, kann der Zell- 
abschub in ungefihr gerader Linie erfolgen. Von allen anderen Stellen 
aus geschieht der Abschub auf dem Wege einer Kurve. Diese ist die 
summarische Resultante aus zwei stets wechselnden Komponenten, 
und zwar |. der Abschubkomponente senkrecht zur bindegewebigen 
Unterlage, 2. der Komponente der Massenverschiebung zur freien Ober- 
fliche hin; denn Oberfliche und Unterlage verlaufen ja hier nicht 
parallel, also bedeutet »senkrecht zur Unterlage« nicht mehr dasselbe 
wie »direkt zur Oberfliche«, wie im besprochenen einfachsten Fall. 
Die zweite Komponente gewinnt um so mehr an Geltung, je weiter die 
geschobene Zelle sich von ihrer Bildungsstelle entfernt. Es entsteht 
so eine Wegkurve mit der Formel y = log x; und wenn man die iiber 
einer Bindegewebspapille oder Bindegewebsleiste entstehenden Weg- 
kurven in das Bild eines Vertikalschnittes einzeichnen wiirde, so wiirde 
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man finden, da’ sie sich zum Bindegewebskern ihnlich verhalten, 
wie etwa die »>Zahnkanilchen« im Dentin zur Pulpa. Vermutlich liegen 
dort ihnliche entwicklungsmechanische Verhiiltnisse vor. Diese Kurven 
finden nun im mikroskopischen Bilde hiufig einen klaren Ausdruck 
in der Stellung der Kerne in und unmittelbar iiber der Keimschicht 
(Abb. 4). Es kommt zur seitlichen Pressung eine oberflichenwirts 
gerichtete progressive Ablenkung. Daf in den oberen Epithellagen KF 
die Zellen und Zellkerne sich iiber ein indifferentes Stadium hinweg A 
immer mehr parallel zur Oberfliche einstellen, ist nichts prinzipiell Neues. 
Bei den in Abb. 4 dargestellten Verhiltnissen zeigt die freie Ober- 
fliche des Epithels keinerlei Skulptur; die bindegewebigen Unebenheiten 
sind ausgeglichen. Dies Verhalten ist auBerordentlich hiufig und bildet 
insbesondere bei den Siugern 
die gewohnliche Erscheinungs- 
form eines geschichteten Plat- 
tenepithels. Fiir die Dynamik 
ist es prinzipiell gleichgiiltig, 
ob das Bindegewebe in Ge- 
stalt von Leisten oder von 
Papillen differenziert ist. 
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Bindegewebe erst im nichsten 
Kapitel eingegangen werden. 
Jetzt handelt es sich darum, 
die innerhalb des Epithels 
selbst wirksamen Krifte auch 







an elmgen komplizierteren Abb. 4. Orientierung der Zellkerne in einem Epithel 


Beispielen zu besprechen. Da- mit glatter Oberflache und Bindegewebspapillen (Ober- 
fliche der Tonsilla palatina vom Schwein). 





bei wird sich zeigen, da} diese 

Krifte im Grunde immer wieder die gleichen sind. Immer ist es das 
Wechselspiel zwischen der senkrecht zur Unterlage wirkenden Abschub- : 
komponente und jener zweiten, welche durch Massenverschiebung einer 

Stagnierung der Zellen unterhalb der freien Oberfliche entgegenwirkt. 

Diese geht wohl in der Hauptsache von jenen Epithelregionen aus, hs 
in welchen, wie beim zuerst besprochenen einfachsten Fall, die Abschub- 4 
richtung der einzelnen Zelle aus der Keimschicht zusammenfiallt mit ti 
dem niichsten Weg zur Oberfliche. 

Die Abb. 5 zeigt in halbschematischer Weise einen kleinen, verhilt- 
nismaBig einfachen Ausschnitt aus einem spitzen Kondylom. Die hier 
auftretenden Verhiltnisse gelten aber im Prinzip fiir jedes Platten- 
epitheliom. Fiir die mechanischen Betrachtungen ist dabei nicht von 


Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 32 
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Belang, daf das Material pathologischer Natur ist. Was hier am 
Kondylom so deutlich ist, spielt sich in jedem anderen Fall starker 
plastischer Differenzierung eines Plattenepithels ebenso ab, z. B. an 
der Zungenoberfliche; nur zeigt das pathologische Beispiel das Wesent- 
liche mit der Deutlichkeit einer Karrikatur. 

Bei der Abb. 5 kommt es zuniichst auf die Feststellung an, daB ein 
Teil der »freien« Oberfliche des Epithels tief eingefaltet ist. Dadurch 
ist fiir die Eliminierung der alten Zellenleichen eine neue Komplikation 


Abb. 5. Orientierung der Zelikerne in einem Teil eines spitzen Kondyloms mit Stauungszone. 


gegeben, wenigstens da, wo die eingefalteten Teile der Oberfliche ein- 
ander beriihren. Ohne daf die folgenden Uberlegungen beeinfluBt 
wiirden, kann der Zustand genetisch auch so — und in diesem Falle 
richtiger — gedeutet werden, dab sich ein solider Epithelzapfen tiefen- 
wirts ausgedehnt hat, und zwar so weit, daf ein ungehinderter Zellab- 
schub zur Oberfliche nicht mehr méglich ist. Es entsteht so eine 
Stauungszone im Epithelzapfen, welche der freien Oberfliche morpho- 
logisch entspricht und mit ihr in Verbindung steht. 
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Das neue Moment, welches die Abb. 5 zeigt, ist also eine Stauung, 
welche ihren Ausdruck findet in einer mehr oder weniger verhornten 
Masse toter Zellen oder Zellreste, die je nach der Gestalt des Epithel- 
stranges zapfen- oder lamellenformig sein kann. An der freien Ober- 
fliche wiire dieser Zustand von den Epithelzellen nicht erreicht worden. 
Sie wiren schon friiher aus dem Epithelverband entfernt worden. 

Steht, wie hier, die Stauungszone mit der Oberfliiche im Zusammen- 
hang, so werden die gestauten Massen kontinuierlich oder rhythmisch 
hinausgeschoben. Dabei ist die Massenverschiebung im lebenden 
Epithel durchaus gleichartig mit der im vorigen Fall. 

Ein wiederum neues Moment entsteht, wenn der Zellabschub in 
einem Epithelzapfen zeitweilig oder dauernd unmdéglich wird, weil die 
der Oberfliche entsprechenden zentralen Gebiete eines solchen Zapfens 
ihre Kontinuitaét mit der Oberfliche verloren haben. Es kommt dann 
zur Bildung von Retentionszonen, welche — dem spezifischen Diffe- 
renzierungs- bzw. Absterbemodus des Plattenepithels entsprechend — 
in ihrem Innern Hornperlen ausbilden. 

Geht man von der Vorstellung aus, die Abschniirung eines Epithel- 
gebietes von der Oberfliche sei eine totale, das heiBt, der Komplex sei 
allseitig von Bindegewebe umgeben, so wird er das Bestreben haben, 
sich abzurunden, d. h. bei geringster Oberfliche den gréSten Raum 
einzunehmen. Denn die dem Bindegewebe aufsitzende Keimschicht 
produziert immer wieder neue Zellen, welche gegen die Mitte des Kom- 
plexes hin verschoben werden. Dort werden also die altesten, verhorn- 
ten Zellen oder deren Zerfallsprodukte liegen. So entsteht, wie bei 
einer Retentionscyste, ein allseitiger Expansionsdruck auf das um- 
gebende Medium, in diesem Falle das Bindegewebe, und es bildet sich 
eine Epithelkugel. 

Ein solcher Zustand ist auf die Dauer unhaltbar; denn mit dem 
naturgemifS wachsenden Widerstand des umgebenden Mediums steigt 
auch die Schidigung der Keimschicht durch den Druck ihrer eigenen 
Produkte. Sie verédet, und es entsteht ein toter Fremdkérper, dessen 
weiteres Schicksal verschieden sein kann (Platzen der Detrituscyste 
nach auBen bei erfolgendem ungleichmaBigem Druck auf ihre Wand, 
tesorption durch Phagocytose, Verkalkung). 

Dies ist der extreme Fall. 

Viel hiiufiger laBt sich aber feststellen, daB eine geschlossene »cy- 
stoide« Bildung nicht vorliegt und trotzdem Perlen im Epithel liegen. 
Auch hier handelt es sich um Retentionserscheinungen. In den besonders 
tief in das Bindegewebe hineingewucherten Endabschnitten epithelialer 
Striinge ist der Widerstand gegen einen Zellabschub zur freien Ober- 
flache hin besonders groB. Und sobald, etwa infolge besserer Ernahrungs- 
verhiltnisse vom Bindegewebe aus, die Intensitaét der Zellvermehrung 
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in diesen Endabschnitten gréBer ist als weiter oben, muB es in der Tiefe 
zu Stauungen kommen. So entstehen dort ihnliche Verhiltnisse wie 
in einem isolierten Epithelkomplex. Ein gewisser Unterschied liegt in 
der Tatsache, daf der Stauungsvorgang wohl meist zu einer automati- 
schen Regelung fiihrt, indem die Druckerhéhung in den gestauten Re- 
gionen schlieBlich doch zu einer Massenverschiebung nach oben fiihrt 
und so die cystoide Bildung sich ihres Inhaltes entledigt. Es braucht 
also dabei nicht zu einer irreversiblen Verédung der Keimschicht zu 
kommen. Ist dieser Gedankengang richtig, so miissen logischerweise 
Hornperlen nicht nur an der Stitte ihres Entstehens zu finden sein, 
sondern auch auf ihrer passiven Wanderung zur freien Oberflache hin 
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Abb. 6. Entstehung, Abwanderung und AbstoBung von Hornperlen (»Pigmentdriise« eines albi- 
notischen Kaninchens). 


und schlieBlich, nach ihrer Eliminierung, auBerhalb des Epithelver- 
bandes. In der Abb. 6 sind alle diese Phasen sichtbar. 

Diese Abbildung stellt einen Ausschnitt aus der sogenannten Pig- 
mentdriise dar, welche S.v. Schumacher auf dem Nasenriicken des 
Schneehasen entdeckt hat. Das teilweise hier abgebildete Priaparat 
entnehme ich einer meiner Schnittserien dieses problematischen Organs 
vom albinotischen Kaninchen. 

Der ganze Vorgang der Bildung und AusstoBung von Hornperlen 
laBt sich tibrigens bei Plattenepitheliomen auBerordentlich haufig be- 
obachten, nur da dort die regellosen exzessiven Wachstumsvorgiinge 
die Analyse meist erschweren. 
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Die Wanderung der Perlen zeigt auch der in Abb. 7 dargestellte tf 
Lingsschnitt durch die distalen Teile eines menschlichen Penis im a 
5. Embryonalmonat. Auch hier handelt es sich ja um in die Tiefe ver- j 
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Abb. 7. Bildung und Abschub von Hornperlen im Epithel des Penis eines menschlichen Foetus 
im 5. Monat. Halbschematischer Laingsschnitt. Die Pfeile geben die Abschubrichtung an. 
Bindegewebe schwarz. 










lagerte Epithelregionen. Die Epitheliiberziige auf der Innenseite der 
Vorhaut und auf der Glans penis sind noch » verklebt «, und eine Aus- 
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Abb. 8. Abwandernde Epithelperle im foetalen Penis. Siehe Abb. 7 X. i 













stoBung der Perlen ist nur am Orificium der Vorhaut méglich. Die ie 
Abschubverhiltnisse sind sehr ungiinstig. Am Orificium findet man 
Die eingezeichneten Pfeile geben die Rich- 





stets abgestoBene Perlen. 
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tung ihrer Wanderung an. Hie und da sind die Perlen (und mit ihnen 
die Keimschicht) tief in das Bindegewebe der Vorhaut hineingepreBt, 
dessen Struktur dort deutliche Anzeichen einer Stauchung zeigt. 
Es ist wohl denkbar, daB Hornperlen gelegentlich an_beliebigen 
Stellen eines Epithelstranges entstehen, nimlich dort, wo unregel- 
miiBige Proliferationsverhiltnisse im Epithel wirbelartige Bildungen 
erzeugen und sich dadurch wandernde oder stehende Stauungszentren 
bilden. Auch beim embryonalen Penis nehme ich eine solche Ent- 
stehungsweise an. 
Wandernde Epithelperlen zeigen haufig einen spiraligen Bau (Abb. 8) 
Er kann als Folge einer Rotation der sich im Wandern vergréBernden 
Perle aufgefaBt werden. Aber in dem abgebildeten Falle denke ich 
eher an eine Abrollung der iuBeren Lamellen, welche durch sich ein- 
schiebende Epithelzellen verstiirkt wird. Tatsichlich finde ich die 
Erscheinung nur bei zweifellos »alten« Hornperlen. Die abgebildete 
Perle entstammt einem embryonalen Penis und lag bezeichnenderweise 
schon ganz nahe am Orificium. Sie 
Oberflache. zeigt auch sonst Anzeichen des Zer- 
falls und wire binnen kurzem aus- 
gestoBen worden. 
Die Logarithmenkurve des Zell- 
wegs Keimschicht-Oberflache ist in 
gewissen Fillen etwas modifiziert. 
Betrachtet man z. B. die junge 
Anlage eines Haares oder einer 
[Abb. 9. Orientierung der Zellkerne in der Wfeihomschen Driise, so sieht man 
Haaranlage (Kaninchenfoetus, 24 Tage). 

in der Halsregion der Anlage die 
Zellkerne in einer nach unten konkaven Kurve stehen (Abb. 9). Der 
Zellabschub gegen die freie Oberfliche wird hier verzégert durch das 
Tiefenwachstum des Epithelzapfens. Die Modifikation der Kurve ist 
damit aber noch nicht ohne weiteres erklirt. Man kann sich ihr Zustande- 
kommen etwa so denken, daf der héhere zentrale Druck der stark pro- 
liferierenden Anlage (der oft genug in einer Art von konzentrischer 
Schichtung des Bindegewebes besonders um ihren Scheitel seinen Aus- 
druck findet) die am Hals der Anlage entstandenen Zellen gegen ihre 
peripheren Nachbarn andriickt und so die Kerne dieser Zellen winklig 
zu ihrer Wegrichtung abflacht; eine andere Erklirungsméglichkeit er- 
gibe die Voraussetzung eines rhythmischen ‘Scheitelwachstums des 
Epithelsprosses. In den Wachstumsintervallen wiirden die Zellen in 
der gewdhnlichen Kurve nach oben geschoben, beim Einsetzen neuen 
Scheitelwachstums wiirde die Massenverschiebung nach oben aufhéren 
und eine solche nach unten einsetzen, wobei zeitweilig ein Umbiegen 
der friiheren Abschubkurven in ihren axialen Teilen nach unten ein- 





Uber das geschichtete Plattenepithel. 503 


treten kénnte, bis erneuter, momentan uniiberwindlicher Widerstand 
des gestauchten Bindegewebes das Liingenwachstum der Anlage zum 
Stillstand brichte. Ich neige zur Annahme der ersten Erklirung, 
wihrend mir die zweite immerhin etwas gezwungen erscheint. 

Einen Sonderfall anderer Art stellt die voriibergehende ontogene- 
tische »Verklebung« der Lidrinder dar. Die Abb. 10 stammt von einem 
Kaninchenfoetus von 24 Tagen. Die gegen das Auge zu gelegene Epithel- 
oberfliche findet am Auge selbst ein Widerlager. Eine Eliminierung 
von Zellen kann in ausgedehnterem Mafe nur an der gegeniiberliegen- 
den iuBeren Oberfliche stattfinden. Dorthin, als nach der Stelle ge- 
ringsten Widerstandes, 
wird die Masse der in 
der Tiefe produzierten 
Zellen letzten Endes 
ausweichen. Sucht man rs 





oberes Lid 


nach dem Ort, wo am e 
leichtesten eine Stauung 

der produzierten Zellen q 
eintreten kann, so ver- TY 7 


mutet man ihn ohne 
weiteres in dem drei- @ufen 
kantigen Epithelzwickel, 











welcher vom okularwarts ] 

gelegenen Teile der Ver- Ye . 
klebungszone __gebildet 2 unteres Lid 
wird (Abb. 10 x). Be- e 


zeichnenderweise ist ge- 
rade dort die Stelle, wo 
sich die ersten Anzei- 
chen einer Lésung der 


Lidriinder einzustellen Abb. 10. Orientierung der Zellkerne im Epithel der »verklebten« 
ai ar lL W,,?. Lidriinder beim Kaninchenfoetus von 24 Tagen. Bei * beginnt 
pflegen (Klee, Ask, Nuf- atten He Liesan. 


baum, Seiler), und zwar 

dadurch, daB die Stockung des Zellabschubs zu einer Verhornung der 
Zellen in der Tiefe fiihrt und daB derart nekrobiotische Vorgiinge eine 
Unterbrechung der Kontinuitit im Epithel erzeugen. Ganz analoge 
Beobachtungen lassen sich auch bei der Lésung der Epithelverklebung 
am Penis anstellen. 


Anhang zum II. Abschnitt. 
Daf auBer der Verschiebung der Zellen senkrecht zur Oberfliche 
des Bindegewebes auch eine zweite dynamische Komponente wirksam 
sein kann und so die Abwanderung der Zellen in der Richtung einer 
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Resultante erfolgt, habe ich selbst in meiner Arbeit iiber die mechanisch 
wirkenden Papillen der Kaninchenzunge ziemlich ausfiihrlich erértert 
(Zeitschr. f. Anat. u. Entwicklungsgesch. I. Abt. Bd.61, Heft 1/2). 
Eine Massenverschiebung parallel zur Unterlage ist meines Wissens 
zuerst von Bizzozero') am Darmepithel beschrieben worden und fand 
ihren schroffsten Ausdruck in der Stéhrschen Anschauung, daB dik 
Lieberkiihnschen Schliuche nur Bildungsstitten der am Darmlumen 
benétigten Zellen seien. NaturgemiB ist die Frage der Seitwirtsver- 
schiebung von Zellen besonders in den sehr zahlreichen Arbeiten iiber 
Epithelregeneration immer wieder angeschnitten worden. Man kann 
sich gut vorstellen, da bei einem Epitheldefekt die dem Defekt an- 
grenzenden Zellen die Méglichkeit haben, dem Druck ihrer Nachbarn 
in Richtung auf den Defekt auszuweichen und dadurch dessen Uber- 
kleidung einzuleiten. Barfurth?), Peters*) und Klebs*) haben die An- 
schauung vertreten, daB die erste Uberkleidung eines Defektes in ge- 
schichtetem Plattenepithel durch eine passive Verschiebung der Zellen 
von den Defektriindern aus erfolge. Auch Born) spricht sich in diesem 
Sinne aus. Spiiterhin ist die Frage, ob es sich dabei um passive oder 
aktive Ortsveriinderung handle, zu einem der meistdiskutierten Teil- 
probleme der Regenerationsfrage geworden. Insbesondere hat Oppel*) 
zu diesem Problem Stellung genommen. Er ist auf Grund von Be- 
obachtungen am Explantat zu der Ansicht gelangt, dab auBer einer 
passiven auch eine aktive Zellwanderung eine sehr wesentliche Rolle 
spiele. Bei ihm findet sich eine eingehende Besprechung der Literatur’). 
Ich selbst bin durch die Untersuchung der Regeneration der Epidermis 
bei Triton und Salamandra zur gleichen Ansicht gelangt. Auf diese 
ganze Frage wird in anderem Zusammenhange zuriickzukommen sein. 
Bemerkenswert scheint mir, daB bei der Regeneration der Epidermis 
und besonders der Cornea (Oppel, Abb. 2—5) ganz ahnliche morpho- 
logische Phasen durchlaufen werden, wie ich sie oben fiir das normale 


1) Bizzozero: Uber die Regeneration der Elemente der schlauchférmigen 
Driisen und des Epithels des Magen-Darmkanals. Anat. Anz. Bd. 3. 1888 und 
Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 33, 40, 42. 1889, 1892, 1893. 

2) Barfurth: Zur Regeneration der Gewebe. Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 37. 
1891. 

8) Peters: Uber die Regeneration des Endothels der Cornea. Arch. f. mikros- 
kop. Anat. Bd. 33. 1889. 

4) Klebs: Die Regeneration des Plattenepithels. Arch. f. exp. Pathol. n. 
Pharmakol. Bd. 3. ; 

5) Born: Uber Verwachsungsversuche mit Amphibienlarven. Arch. f. Ent- 
wicklungsmech. d. Organismen. Bd. 4. 

6) Oppel: Kausal-morphologische Zellstudien [IV und V. Arch. f. Ent- 
wicklungsmech. d. Organismen. Bd. 34 u. 35. 

7) Siehe auch die Besprechung dieser Frage bei Leo Loeb: Arch. f. Entwick- 
lungsmech. d. Organismen. Bd. 6. 
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Wachstum des Urodelenschwanzes angegeben habe, namlich die flache 
Ausbreitung der Zellen in einer einzigen Lage mit allmihlichem Uber- 
yang zum differenzierteren mehrschichtigen Typ mit gegenseitiger 
Pressung der Zellen in der Keimschicht. 

In pathologischen Fallen scheint die seitliche Massenverschiebung 
eine enorme Rolle spielen zu kénnen (Cholesteatom)'). Die friiher ge- Ry 
legentlich vertretene Anschauung, daB die sekundire Auskleidung der 4 
Speiseréhre durch Plattenepithel durch kraniocaudale Massenverschie- | 
bung erfolge, ist verlassen worden. 

Epithelperlen sind bekanntlich in Geschwiilsten des Plattenepithels 
eine gewohnliche Erscheinung. Ihr Vorkommen in normalem Epithel H 
finde ich in der Literatur verschiedentlich registriert. Auffallender- | 
weise verzichten die meisten Autoren auf den Versuch einer Erklirung. 
Bergengriin?) beschreibt Epithelperlen in der Raphe des harten Gau- 
mens bei Kindern und menschlichen Embryonen und stellt fest, dab 
sie in langen Epithelstringen lokalisiert sind. Ernst Keller*) findet 
sie in dem problematischen Epithelorgan (Ackerknechischen Organ) des 
prifrenularen Mundbodens von Siugetieren, S.v. Schumacher*) in 
der »Pigmentdriise« am Nasenriicken des Hasen; Wei/*) erwihnt das 
hiiufige Vorkommen von Perlen in der Epidermis von Fréschen. Er 
vertritt die Ansicht, daB sie mit den Perlorganen der Fische*) nicht 
zu homologisieren sind, und aubert sich tiber ihr Zustandekommen ie 
folgendermaBen: »Es ist wahrscheinlich, daB sie im Zusammenhang a 
stehen mit einer Unterdriickung des Haiutungsprozesses, die bewirkt, 
da die Hornschicht, anstatt abgestoBen zu werden, sich in die Epi- 
dermis einstiilpt.« Corning bildet in seinem Lehrbuch der Entwick- 
lungsgeschichte einen fétalen menschlichen Penis mit Hornperlen ab. BS 
Am selben Objekt habe ich sie unabhingig von ihm aufgefunden. 

Uberall, wo Perlen auftreten, lassen die lokalen Epithelverhiiltnisse 
auf das Vorhandensein einer Stauung im Zellabschub schliefen. (i 

Wenn man unter »pathologisch« im allerweitesten Sinne eine Sté- 
rung der Harmonie in der Entwicklung oder Funktion der Teile ver- 
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1) Siehe Ulrich: Zwei Beitrige zur Genese des Mittelohr-Cholesteatoms. Diss. 
Basel 1917. 

2) Bergengriin: Epithelperlen und Epithelstringe in der Raphe des harten 
Gaumens. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen. Bd. 28. 1909. 

*) Keller: Uber ein rudimentires Epithelorgan im prifren. Mundboden der 
Saugetiere. 

4) ». Schumacher: Eine » Pigmentdriise« in der Haut des Hasen. Anat. Anz. 
Bd. 50. 1917 (und Bd. 54). 

5) Weif: Zur Histologie der Anurenhaut. Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 87. 
L916. 

6) Siehe Breslauer: Zur Kenntnis der Epidermoidalgeschwiilste von Kalt- 
bliitern (und die dort besprochene Literatur). Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 87 
1916. 
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steht, so kann man die Bildung von Epithelperlen pathologisch nennen 
und zwar auch dann, wenn eine sichtliche Schidigung des Gesamt 
organismus nicht vorliegt. Sie sind Begleiterscheinungen einer Stérung 
in der Korrelation gewisser Bildungsvorginge ; und es scheint mir immer 
hin interessant, daB sie auBer in geschwulstartigen Bildungen gerad: 
auch in Organen augenscheinlich reduzierten Charakters (Ackerknechi- 
sches Organ, »Pigmentdriise« v. Schumachers) vorkommen. Denn dal; 
in Organen oder Organteilen, welche in lebhafter stammesgeschichtlicher 
Reduktion oder Transformation begriffen sind, derartige Korrelations- 
stérungen sich besonders leicht ereignen, li Bt sich denken. Sie kénnen 
ja sogar die Ursache besonders hoher Erkrankungstendenz bilden. 

Das Auftreten von Verhornungsvorgingen in Stagnationszonen ist 
ein Beweis fiir die Autonomie der Differenzierungsvorgiinge im Epithel. 
Eine Epithelzelle, welche in einem bestimmten Alter unter bestimmte 
Verhiltnisse gelangt, verindert sich zwangsliufig entsprechend ihrer 
spezifischen Reaktionsnorm, gleichgiiltig, ob dies gerade »zweckmiibig « 
ist oder nicht. 

Es liegt nahe, die Hassalschen Koérperchen der Thymusdriise mit 
den Epithelperlen zu vergleichen, da sie ihnen morphologisch aufer- 
ordentlich ahnlich sehen. 

Sowohl die Anhinger der Immigrationstheorie als auch die Ver- 
fechter der epithelialen Natur der kleinen Thymuszellen vertreten den 
Standpunkt, da das Reticulum und die Hassalschen Kérperchen 
epithelialer Herkunft seien. Ihnen stehen einige Autoren (z. B. Schaffer) 
gegeniiber, welche fiir die Annahme einer bindegewebigen Herkunft des 
Reticulums eintreten. Durch die Untersuchungen von Hammar scheint 
dieses Problem im Sinne einer epithelialen Abstammung gelést zu sein. 
Dies wiirde besagen, da die Hassalschen Kérperchen vom Reticulum 
gebildet werden (siehe Sobotta: »Anatomie der Thymusdriise«. Jena 
1914, und im Handbuch von Bardeleben V1, Bd. I11, 3, Abb. 8). Hammar 
weist auf die groBe Ahnlichkeit hin, welche zwischen den Degenerations- 
prozessen der Hassalschen Kérperchen und dem Vorgang der Verhor- 
nung besteht. Bei dem Bestreben, auch auber dieser Analogie der 
feineren Differenzierungen einen Vergleich zwischen den Hassalschen 
Kérperchen und besonders den Hornperlen durchzufiihren, vermégen 
vielleicht die Erfahrungen einen Fingerzeig zu geben, die Leo Loeb an 
explantierter Epidermis gemacht hat!). Er hat isolierte Epithelstiicke 
in Agar kultiviert und gefunden, daB das Epithel unregelmiBig strang- 
formig in den Agar hineinwucherte, Plexus bildete und hiufig Ansitze 
zur Perlenbildung zeigte. Es handelte sich also, ihnlich wie im Thymus, 
um Epithelzellen, welche nicht in einer geschichteten Platte organisiert 
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waren. Die Ansiitze zur Perlenbildung kénnen hier nur so erklart 





2 

it werden, daB sich infolge des unregelmaBigen, systemlosen Wachstums 

ns Stauungswirbel gebildet haben. Nimmt man nun an, daB auch im Thy- M. 
ti 







r mus wesentliche Substanzumlagerungen stattfinden, wie dies bei seinem 7 
I lymphatischen Charakter naheliegt, so kann man sich denken, da} an a 
M- allen Ecken und Enden das »epitheliale « Stiitzwerk der Marksubstanz di 
bs za Wirbeln geballt wird und daB die damit verbundene Pressung die if 






beteiligten Zellen zu einer mit Keratohyalinbildung, Verhornung und 
schlieBlich kolloidem Zerfall verbundenen Nekrobiose fiihrt. 






Ill. Das Verhiiltnis des Epithels zum Bindegewebe. 


Die Autonomie, welche dem geschichteten Plattenepithel eigen ist, 
befihigt es trotz vielfacher Abhangigkeit von seiner bindegewebigen i 
Unterlage in bezug auf Ernihrung und Fundierung, aus eigener Kraft i” 
zu wachsen, zu regenerieren, sich zu differenzieren, zu entarten und 







zugrunde zu gehen. 4 

Ganz abgesehen von den Beobachtungen an isoliert explantierten 4 
Epithelstiicken zeigt sich diese Autonomie sehr deutlich an den von 
Spemann') und spiiter von Taube?) erzeugten tierischen Chimiren. it 
So behilt beispielsweise ein Stiickchen prasumptiver Epidermis, welches 
von einer jungen Gastrula von T'riton taeniatus auf eine soleche von a 
Triton cristatus iiberpflanzt wurde, nicht nur ihre spezifische morpho- is 
logische Struktur, sondern auch allem Anschein nach ihre spezifische e 
Wachstumsintensitit bei (Spemann; s. auch weiter unten). Diese 
Selbstindigkeit des Wachstums der Oberfliche gegeniiber der Unter- | 
lage findet ihre deutliche Parallele in den pflanzlichen Periklinalchimiiren h 
Winklers. Bei Tieren und Pflanzen (Spemann, Schiipp*)) kann dieses 
















spezifische Wachstum geradezu als gestaltendes Moment die subepi- ry 
thelialen Gewebe beeinflussen. fa 
Zuerst will ich auf die Frage eingehen, ob bei normalem Wachstum F 





und normaler Neubildung verbrauchter Epithelteile eine Massenver- 
schiebung zwischen Epithel und Bindegewebe stattfinden kann. Dabei 
sind also von vornherein jene Fille auszuschlieBen, in welchen nur die ; 
oberhalb der Keimschicht befindlichen Zellen eine seitliche Massen- 
verschiebung erleiden, wihrend die Zellen der Keimschicht sich in ihrer 
Gesamtheit gegeniiber der bindegewebigen Unterlage nicht nachweis- 












1) Spemann: Die Erzeugung tierischer Chimiren durch heteroplastische 
Transplantation zwischen J'riton cristatus und taeniatus, Arch. f. Entwicklungs- 
mech. d. Organismen. Bd. 48. 1921. 

2) Taube: Regeneration und Beteiligung ortsfremder Haut bei Tritonen. 
Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen. Bd. 49. 1921. 

3) Schiipp: Wachstum und Formenwechsel des SproBvegetationspunktes 
der Angiospermen. Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 32. 1914. 
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bar verschieben. Solche Fille ergeben sich aus Besonderheiten de- 
Reliefs und sind im vorigen Kapitel besprochen worden. 

Vom Cylinderepithel der Darmschleimhaut ist bekannt (Bizzozer 
u. a.), daB seine Elemente von den Lieberkiihnschen Schliuchen aus 
lumenwirts verlagert werden, und es scheint mir durchaus wahrschein. 
lich, da& beim Darmepithel diese Verlagerung nicht etwa nur gany 
junge, noch nicht im Bindegewebe bzw. der Basalmembran verankert+ 
Zellen betrifft, sondern daB sozusagen die ganze Zellenfront sich »seit. 
wiirts richtet«. DaB beim geschichteten Plattenepithel auch. derar( 
verankerte Zellen noch einen Ortswechsel in der Horizontalen durch 
zufiihren vermégen, ist bei Gelegenheit von Untersuchungen iiber 
Regeneration schon verschiedentlich festgestellt worden. Hierauf 
werde ich noch zuriickkommen. Immerhin diirfte die Feststellung 
schwierig sein, ob bei intaktem geschichtetem Plattenepithel ein regel- 
rechtes Seitwirtsriicken der basalen Zellen in gréBerem Umfange vor- 
kommt. 

Ist die Befestigung der basalen Zellen im Bindegewebe bzw. auf der 
Basalmembran eine relativ feste, schwer reversible, und schreitet auBer- 
dem das Flichenwachstum des Epithels rascher oder langsamer fort 
als das des subepithelialen Gewebes, so wird keine Verschiebung an der 
Grenzfliche zwischen Epithel und Bindegewebe stattfinden, oder we- 
nigstens nicht nur dort, sondern die Bindegewebstiele, welchen das 
Epithel aufsitzt, werden von dessen rascherem oder langsamerem 
Flachenwachstum mechanisch in Mitleidenschaft gezogen werden: die 
im subepithelialen Gewebe wurzelnden Epithelzellen ziehen bei ihrer 
seitlichen Verschiebung ihre Unterlage mit, und zwar natiirlich die ihnen 
zunichst liegenden Teile mehr als die tieferen; oder umgekehrt: an- 
genommen, das Flichenwachstum dieser »Unterlage« vollziehe sich 
rascher als das des Epithels, so wird auf dieses ein Zug ausgeiibt (Schwanz 
der Triton-Larve, s. 0.!). Man kénnte sich denken, daB ein epitheliales 
Anhangsgebilde, ein Haar etwa oder eine Driise, sich auf diese Weise 
schief in das subepitheliale Gewebe implantiert. Beim Kaninchenfoetus 
finde ich zahlreiche Einzelheiten in der Ontogenie des Haarstriches, 
welche fiir dessen Entstehung auf eine solche, entwicklungsmechanische 
Weise sprechen, und auch beim menschlichen Foetus scheint mir diese 
Arbeitshypothese aussichtsreich. Mit ihr steht auch die Tatsache im 
Kinklang, daB ganz junge Haarkeime stets senkrecht implantiert sind, 
auch wenn die neben ihnen stehenden ilteren schief stehen. Dal beim 
Menschen die SchweiBdriisen, obgleich ihre ersten Entwicklungsstadien 
jenen der Haare so aihnlich sind, im allgemeinen nicht oder weniger 
schief implantiert sind, diirfte daher kommen, daB sie erst nach den 
Haaren zur Ausbildung gelangen, also unter anderen dynamischen 
Verhiltnissen. Die Frage der Entstehung des Haarstrichs ist noch 





Uber das geschichtete Plattenepithel. 509 


nicht gekliart. Durch die schénen Untersuchungen von Ludwig') ist 
neuerdings gutes morphologisches Material geliefert worden. Ludwig 
macht auch den Versuch einer mechanischen Erklirung, ohne aller- 
dings eine endgiiltige Lésung des Problems zu finden. 

An die Frage der Massenverschiebung gliedert sich diejenige der 
plastischen Differenzierung des Epithels und seiner Unterlage an. 
Hierbei wird man versuchen miissen, festzustellen, worin eigentlich das 
yestaltende Moment liegt, ob im Epithel, oder im Bindegewebe, oder 
vielleicht in beiden. 

Es ist vorhin auf die relative Wachstumsautonomie des Epithels 
hingewiesen worden. In der Feststellung einer solechen Autonomie ist 
eigentlich schon die weitere Feststellung enthalten, daB das Epithel auf 
die Gestaltung des unter ihm liegenden Bindegewebes einen EinfluB 
ausiiben kann. 

Der Botaniker Schiipp hat sich 1914 itiber den EinfluB des Derma- 
togens auf die Gestaltung des Sprofscheitels folgendermaBen geaufert : 
»Der Formenwechsel beruht auf Faltung des Dermatogens durch 
mechanische Krifte. Das Binnengewebe paBt sich diesen Falten an 
durch Regulierung der Teilungsrichtung?)«; und auch an den Blattern 
von Winklers Periklinalchimiren ist, wie Spemann*) hervorhebt, ein 
formativer Einflu8 der »zu groBen« Oberfliche auf den Inhalt nicht 
za verkennen. Einen ganz analogen gestaltenden Einflu8 stellte Spe- 
mann auch von seiten der Epidermis bei Triton fest. In dem schon 
weiter oben erwiihnten Falle wurde ein Stiick primsumptiver Epi- 
dermis von Triton taeniatus auf einen Kern von T'riton cristatus trans- 
plantiert. Es bildete spiiter die Uberkleidung der linken Kiemen- 
region des Wirtes und bewirkte, daB die darunter liegenden Kiemen- 
anlagen jenen der nicht beeinfluBten rechten Seite in der Entwicklung 
vorauseilte. Spemann schlieBt daraus, daB die Epidermis bei der 
Bildung der auBeren Form der Kiemenstummel »eine wichtige, viel- 
leicht die entscheidende« Rolle spielt. Die Parallele zu den Fallen der 
Botaniker ist evident. 

Kromayer hat sich iiber das Wechselverhiltnis zwischen Epithel 
und Bindegewebe eingehend geiuBert*). Ich beschrinke mich hier 


Anat. u. Entwicklungsgesch. Bd. 62. 1921 (dort auch Literaturverzeichnis). — 
Ders.: Uber den Haarstrich eineiiger Zwillinge. Anat. Anz. Bd. 55, S. 1—11. 
1922. 

2) Schiipp: Wachstum und Formenwechsel des SproBvegetationspunktes 
der Angiospermen. Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 32. 1914. 

3) Spemann: Die Erzeugung tierischer Chimiren usw. Arch. f. Entwick- 
lungsmech. d. Organismen. Bd. 48, 1921. 

4) Kromayer: Die Parenchymhaut und ihre Erkrankungen. Arch. f. Ent- 
wicklungsmech. d. Organismen. Bd. 8. 1899. 
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darauf, seine im Rahmen dieser Darstellung wesentlichen AuBerung: 
zu referieren, verweise aber im iibrigen auf seine Originalarbeit. ; 

Kromayer unterscheidet an der Parenchymhaut drei Méglichkeite, 
des Wachstums: 

»1. Das rein epitheliale: die VergréBerung des Epithelgewebes ohn: 
VergréBerung der Beriihrungsfliche (zwischen Epithel und Bindegewebe 

2. Das rein desmoide: VergréBerung des Bindegewebes ohne Ve 
groBerung der Beriihrungsfliiche. 

3. Das desmoepitheliale: VergréSerung der Beriihrungsfliche zwi 
schen Epithel und Bindegewebe. « 

Die beiden ersten Formen des Wachstums sind nur geeignet, das 
quantitative Verhiltnis zwischen Epithel und Bindegewebe zu _beein- 
flussen oder aber — wenn sie beide gleichzeitig vorliegen — eine all- 
gemeine Massenzunahme der ganzen Bedeckung zu bewirken. Jeden- 
falls fiihren sie nicht zur Ausbildung irgendeiner plastischen Veriinderung 
der Grenzzone zwischen Epithel und Bindegewebe. 

Anders die dritte Wachstumsart Kromayers, die desmoepitheliale. 
Kromayer benutzt zur Illustrierung seiner Gedankengiinge die ersten 
Differenzierungsvorginge des Haarkeims. Auf Grund eigener Unter- 
suchungen und jener von Freitag (Entwicklung der Haare bei Schaf 
und Schwein), Maurer (beim Maulwurf) und Davies (Entwicklung der 
Dunenfeder bei der Taube und des Igelstachels) kommt er zu folgender 
Ansicht: Einer vermehrten lokalen Dickenzunahme des Epithels ent- 
spricht eine Zellvermehrung in der Cutis. Privaliert die Wachstums- 
intensitit des Epithels, so wird es sich als Zapfen in die Tiefe senken 
(junger Haarkeim), privaliert dagegen jene des Bindegewebes, so kommt 
es zu einer Emporstiilpung des Epithels durch einen bindegewebigen 
Hicker (Erstlingsdune). Kromayer nimmt also an — und das scheint 
mir besonders wesentlich —, daB eine gegenseitige Aktivierung der 
Wachstumsvorgiinge stattfindet. Ich teile diese Auffassung. Ob diese 
gegenseitige Beeinflussung der beiden Gewebsarten mechanisch oder 
chemisch aufzufassen ist, oder ob beide Wirkungsweisen zur Geltung 
kommen, ist nicht ohne weiteres festzustellen. Da eine physikalische 
Komponente als letztes Gestaltungsmoment angenommen werden muB, 
halte ich fiir wahrscheinlich. Dagegen diirfte wohl als eigentlich akti- 
vierendes Moment, welches durch Anregung der Zellteilungen der dyna- 
mischen Gestaltung das Material liefert, eher ein chemischer Reiz in 
Betracht kommen. Dab Zellen und Zellgruppen auch ohne Vermitt- 
lung der Blutbahnen unmittelbar auf ihre Umgebung spezifische Wachs- 
tumsreize ausiiben kénnen, ist sicher (z. B. Regenerationsversuche am 
Amphibienauge’). 

Kromayer macht sich iiber die Vorgiinge beim »desmoepithelialen « 
Wachstum ganz bestimmte Vorstellungen, itiber die wohl das letzte 
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Wort noch nicht gesprochen ist. Ihre Diskussion wiirde hier zu weit 
fahren. Ich will nur einige seiner Folgerungen erwihnen, die hierher 
gehoren. 

Geht man von der (nach Kromayer durch desmoepitheliales Wachs- 
tum bedingten) Tatsache aus, daB die Beriihrungsfliche zwischen 
Epithel und Bindegewebe haufig nicht eben ist, sondern Faltungen 
oder Verzapfungen zeigt, so laBt sich in vielen Fallen aus senkrecht zur 
Oberflache gelegten Schnitten direkt ablesen, ob das epitheliale Wachs- 
tum iiber das desmoide dominiert oder umgekehrt, oder ob etwa von 
einer gewissen Zeit an nur noch ein epitheliales oder nur noch ein des- 
moides Wachstum stattgefunden hat. Die Abb. 11—13 (nach Kromayer) 
stellen drei Fille eines desmoepi- 
thelialen Wachstums dar. In der 
Abb. 11 sieht man die obere Kon- 
turierung des Bindegewebes vor- 











wiegend konvex, in Abb. 12. vor- Abb. 11. 
wiegend konkayv; in Abb. 13 sieht 
man Epithel und Bindegewebe alter- 
nierend konvex-gelappt ineinander- 
greifen. Im ersten Fall ist ein 
Uberwiegen des desmoiden, im Abb. 12. 
zweiten des epithelialen Wachstums 











anzunehmen, wiihrend im dritten 
Fall die Wachstumsvorgiinge sich 
insgesamt etwa die Wage halten. 
Diese Erklirung geht von der 
meines Erachtens berechtigten An- 





nahme aus, da die jeweils mit Abb. 13. 
vréBerer Intensitit wachsende Ge- Abb. 11—13. Der vorwiegend desmoide (11), 
. . -, vorwiegend epitheliale (12) und kombinierte (13) 

websart sich gegen die andere mit Wachstumstyp. Nach Kromayer. 
konvexer Beriihrungsfliche vor- 
wolbt, diese andere also sozusagen Dellen bekommt. Natiirlich werden 
in den meisten Fallen reine derartige Wachstumstypen nicht vorliegen. 
immerhin stellt Kromayer fest, daB ein Uberwiegen des desmoiden 
Wachstums zuweilen bei chronischem Ekzem, Psoriasis, Verruca senilis 
sich findet, ein vorwiegend epitheliales Wachstum, auBer bei der nor- 
malen Haar- und Driisenanlage, bei Verruca vulgaris und bei Molluscum 
contagiosum, wihrend der dritte oder Mitteltyp etwa bei Papillomen 
und Spitzwarzen angetroffen wird (der in unserer Abb. 5 wiederge- 
gebene Ausschnitt aus einem Kondylom zeigt vorwiegend epitheliales 
Wachstum). 

Bei einer sich in die Tiefe senkenden Driisenanlage oder einem 
Haarkeim sieht man meist deutlich, dafS das Bindegewebe durch den 
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epithelialen Wachstumsvorgang eine Art Stauchung erfihrt, welch: 
sich in einer dichteren und zur Kriimmung des Sprofscheitels etw: 
konzentrischen Lagerung der kollagenen Fibrillenbiindel auBert. Die, 
ist ein Ausdruck fiir die Passivitaét des Bindegewebes. Ganz ahnlich: 
Erscheinungen am Bindegewebe finde ich auch haufig in der Umgebuny 
wachsender Lymphfollikel (Tonsille, Milz, Peyerscher Haufen, Solitir- 
follikel, Proc. vermiformis). 

Ich sehe in dem Widerstand des Bindegewebes gegeniiber dem Wachs 
tum eines Epithelsprosses eine wesentliche, lange nicht geniigend ge 
wiirdigte Ursache fiir gewisse gesta!tliche Differenzierungen epitheliale: 
Organe, wie Kniiuelung, Knickung, kolbige Verdickung, Veristelung 
Dabei ist von maBgebender Bedeutung das Verhiltnis der Wachstums. 
intensitat der epithelialen Anlage zur Intensitiit des Widerstandes. 
Dieser Widerstand ist seinerseits bedingt durch die jeweilige Differenzic- 
rungsphase und den Charakter des Bindegewebes und durch die Inten- 
sitiit seines interstitiellen Wachstums. — 


Wihrend bei pathologischen Bildungen das bindegewebige Stroma 
meist in unregelmiBigster Weise seine oft veristelten Fortsitze in das 
Epithel hinein erstreckt, pflegt man dort, wo bindegewebige Fortsitze 
normalerweise bestehen, nicht nur einen gesetzmiBigen Bau, sondern 
auch eine gesetzmiBige Anordnung dieser Gebilde feststellen zu kénnen. 

Was die GesetzmiBigkeit der Anordnung betrifft, so liegt es nahe, 
in ihr die Auswirkung spezifischer entwicklungsmechanischer Korre- 
lationen zu sehen; und es scheint mir, als ob beispielsweise das Studium 
der Coriumleisten in der Haut, der mechanisch wirkenden Zungenpa- 
pillen besonders der Raubtiere, der in Lingsreihen stehenden Binde- 
gewebspapillen im Oesophagus und — im Bereiche eines Cylinder- 
epithels — der Reliefbildungen im Darm') bei ent wicklungsmechanischer 
Betrachtung neue Gesichtspunkte ergeben wiirde fiir die Vorstellung 
vom Wachstum flichenhafter Organe. In analoger Weise habe ich 
die Fellzeichnung, besonders die Streifung, der Siugetiere bearbeitet, 
wie ich glaube, mit Erfolg?). Seit meiner Anwesenheit in Argentinien 
befasse ich mich, allerdings mit langen Unterbrechungen, mit der Be- 
arbeitung der Zungenoberfliache des Giirteltieres Dasypus villosus, deren 
bis jetzt sehr interessante Ergebnisse ich gelegentlich veréffentlichen 
werde. 


1) Hier hat Jacobshagen vorgearbeitet. Siehe Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. 
Bd. 47, 49, 53, 54. 1911—21 und Cremer: Das Oberfliichenrelief der Rumpf- 
darmschleimhaut beim Menschen usw. Anat. Anz. Bd. 54, Nr. 6/7. 1921. 

2) Krieg: Die Prinzipien der Streifenzeichnung bei den Siugetieren. Row.’ 
Vortr. u. Aufs. H.30. Berlin: Julius Springer 1922. — Ders.: Streifung und 
Stromung. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen. Bd. 51. 1922. 
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Beim normalen und pathologischen Wachstum bindegewebiger 
ortsatze scheint mir von den Autoren die Rolle der BlutgefiBe nicht 
geniigend beachtet worden zu sein. Bei meinen Untersuchungen iiber 
die mechanisch wirkenden Papillen der Kaninchenzunge!) bin ich zu 
der Ansicht gelangt, daB das primaire Moment bei der Bildung der 
Bindegewebspapillen nicht einfach eine Vermehrung des Gewebes ist, 
sondern das Wachstum der Blutcapillaren, welche das Bindegewebe 
sozusagen mitnehmen. Fiir die Zungenpapillen wenigstens kann als 
sicher angenommen werden, dafi — mit Ausnahme der ersten Anlage, 
die noch keine innere Organisation zeigt — beim Spitzenwachstum 
der bindegewebigen Sekundarpapillen das Wachstum der Blutcapillaren 
eine fiihrende Rolle spielt. Es ist wohl denkbar, da® (in erweitertem 
Kromayerschem Sinne) irgendein Reiz das Capillarwachstum steigert 
und daB dieser Reiz vom Epithel ausgeht. 

Hier schlieBt sich nun eine weitere Frage an: Wie kommt es, dab 
die Unebenheiten der Grenzfliche zwischen Epithel und Bindegewebe 
im einen Falle (z. B. Oesophagus) an der freien Oberfliche des Epithels 
nivelliert sind, im anderen Falle (z. B. Zungenriicken) aber nicht? 

In meiner eben erwihnten Arbeit iiber die mechanisch wirkenden 
Papillen der Kaninchenzunge (1921) habe ich mich auf 8. 91/92 folgen- 
dermaBen geiuBert: »Man kann sich nun die Frage vorlegen, unter 
welchen besonderen Verhiltnissen es eigentlich beim Vorhandensein 
von Bindegewebspapillen gleichzeitig auch zur Ausbildung iuBerlich 
sichtbarer Erhebungen des Epithels iiber diesen Bindegewebspapillen 
kommt. Um einen Anhaltspunkt zu finden, wird man nach einer 
etwaigen Besonderheit in der Organisation der Schleimhaut suchen, 
welche in den Fallen auftritt, wo iuBerlich sichtbare Papillen vorhanden 
sind, und welche in jenen Fillen fehlt, wo sich das Epithel tiber den 
Bindegewebspapillen nicht emporhebt. Ich vermute, daB diese Be- 
sonderheit im Moment eines spezifischen Verhornungsprozesses liegt. 
Dafiir sprechen die folgenden Tatsachen. Wihrend die Schleimhaut 
des Oesophagus normalerweise keine fadenférmigen Epithelpapillen 
triigt, lassen sich hier und da doch einzelne derartige Papillen beobach- 
ten, welche frei in das Lumen der Speiseréhre hineinragen. Sie bestehen 
stets in der Hauptsache aus verhornten Epithelzellen. Unter ihnen 
laBt sich regelmiBig eine relativ lange Bindegewebspapille feststellen. 
Kin solches Zusammentreffen von Epithelerhebung und _ besonderer 
Kpithelverhornung kann man aber noch viel besser an der Zunge be- 
obachten. Mikroskopiert man auf einem Querschnitt durch die Zunge 
die Schleimhaut systematisch durch, beginnt man dabei an der Unter- 


1) Krieg: Uber die mechanisch wirkenden Papillen der Kaninchenzunge. 
Zeitschr. f. Anat. u. Entwicklungsgesch. Abt. 1. Bd. 61. 1921. 


Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 33 
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seite und riickt tiber den Zungenrand gegen den Zungenriicken vor, so 
findet man am Zungenrande ein Gebiet, in welchem die glatte Epithel- 
fliche der Unterseite allmihlich in die papillenbesetzte der Oberseite 
iibergeht. Wiahrend an der glatten Unterseite das Epithel keine regel- 
rechte Verhornung zeigt, laBt sich vom Zungenrande an, gegen den 
Zungenriicken hin an Stirke zunehmend, eine deutliche Verhornung 
der jeweils iiber einer Bindegewebspapille liegenden Epithelteile fest- 
stellen. Und die Starke der Verhornung entspricht der Héhe der Er- 
hebung der verhornten Teile iiber das sonstige Niveau des Epithels. 
Dieses augenscheinliche Zusammentreffen von Verhornung und Pa 
pillenbildung deutet auf eine ursiichliche Beziehung zwischen beiden 
hin, iiber deren Charakter sich nichts Niheres aussagen li8t. Und wenn 
man die Tatsache bedenkt, daB mit dem Grade der iuBeren Sichtbar- 
keit einer Papille auch die Héhe der in ihr enthaltenen Bindegewebs- 
papille zunimmt, so bleibt die Entscheidung dariiber offen, ob auBer 
der Verhornung der Epithelzellen auch die besonderen Momente einer 
spezifischen Entwicklung fiir die Papillenbildung von Bedeutung sind, 
etwa das besondere Langenwachstum der bindegewebigen Grundlage. Die 
richtige Auffassung diirfte wohl in der Mitte liegen, etwa in dem Sinne, 
da die urspriingliche Ursache in der Verhornung liegt, das weitere 
Wachstum der Epithelpapille aber von der Ausbildung einer die un- 
entbehrlichen ernihrenden GefiBe zufiihrenden Bindegewebspapille 
abhingig ist. Voraussetzung fiir einen solchen Vorgang der Organi- 
sation wiren aber enge entwicklungsdynamische Wechselbeziehungen 
zwischen Epithel und Bindegewebe. « 

Ich méchte nun meine damals geiiuBerte sehr allgemeine Vermutung 
insofern erweitern und schirfer fassen, als meines Erachtens der feste 
schichtweise Zusammenhang der Epithelzellen, dessen Extrem mit 
der Verhornung erreicht wird, fiir die Bildung einer freien Epithel- 
papille iiber einer Bindegewebspapille nétig ist. Es ist schon im IT. Ka- 
pitel erwihnt worden, daB die Zellen der untersten Epithelschichten 
leicht gegeneinander verschieblich sein miissen, da ja sonst eine Pro- 
liferation kaum denkbar wire. Eine solche Verschieblichkeit ist auch 
unerlaBlich fiir die Nivellierung von Unebenheiten der Keimschicht. 
Umgekehrt wird das Relief der bindegewebigen Unterlage und der 
Keimschicht um so mehr in den oberenSchichten zum Ausdruck kommen, 
je friiher die aus der Keimschicht abgeschobenen Zellen zu festen 
Schichtverbinden sich vereinigen. Dieser Zusammenschlu8 wird an 
anderer Stelle zu besprechen sein. 

Ich gehe aus vom einschichtigen Epithel: ein einschichtiger Epithel- 
iiberzug kann das Bindegewebsrelief nicht nivellieren oder auch nur 
wesentlich verwischen. Anders bei mehrschichtigen und besonders bei 
vielschichtigen Epithelien. Hier kénnen Tiler zugefillt, Héhen diinner 
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iberkleidet werden; und je niedriger die bindegewebigen Erhebungen 
sind, um so eher kann das Epithel sie nivellieren. 

Eine vollstandige Nivellierung wird man also dort zu erwarten haben, 
wo die bindegewebigen Erhebungen im Verhiltnis zur Epitheldicke 
niedrig sind, das heifBt dort, wo die Tiler zwischen diesen Erhebungen 
durch junge Zellen von undifferenziertem Charakter (ohne starren Zu- 
sammenschluB, ohne Verhornung oder Crustabildung) ausgefiillt sind. 
Untersucht man die Entwicklung der Zungenpapillen, so findet man in 
einem frithen Stadium (Kaninchenfoetus 20. Tag, nahe der Zungen- 
spitze) folgendes Bild: Das Bindegewebe buckelt sich in Gestalt kleiner, 
randlicher Erhebungen nach oben; es ist iiberkleidet von wenigen 
Schichten von Epithelzellen; diese Zellen zeigen noch keine Spur von 
Verhornung oder Abplattung, ihr Verband scheint sehr locker, die 
Tiler zwischen den Anlagen der Bindegewebspapillen sind von Epi- 
thelzellen »zugefiillt«. Die freie Oberfliche wiederholt die Uneben- 
heiten des Bindegewebes nicht. Sie ist aber nicht glatt, denn die 
Epithelzellen liegen wie zwanglos hingeschiittet auf der Unterlage, 
wobei die oberflichlich liegenden, jede fiir sich, unregelmaBig halb- 
kugelig herausragen. 

Spiater (beim neugeborenen Kaninchen) sind die Bindegewebspapillen 
gréBer geworden, die oberen Zellenlagen haben sich schichtweise zu- 
sammengeschlossen und sind an der Oberfliche verhornt. Eine voll- 
kommene Nivellierung des Bindegewebsreliefs gegen die Oberfliche hin 
ist nicht mehr erfolgt. Es ist den Zellen sozusagen vor ihrer Differen- 
zierung und ihrem Zusammenschlufs nicht mehr die Zeit geblieben, die 
Unebenheiten auszugleichen. Ich verweise aus Griinden der gebotenen 
Sparsamkeit auf die Abb. 14—17 (S. 95/96) in meiner erwihnten Arbeit. 
Diese Abbildungen zeigen auch, wie als Folge des zunehmenden Wachs- 
tums der Bindegewebspapillen eine immer stirkere Einfaltung der 
Epitheloberflache erfolgt; Abb. 17 beweist ferner, daB eine regelrechte 
Verhornung an der Oberfliche fiir die Papillenbildung nicht nétig ist. 
Dort erreichen die Zellen iiber ein (den ersten echten Verhornungs- 
phasen homologes) Stadium der Keratohyalinbildung hinweg nur den 
Zustand einer »halben Verhornung«, welcher den ailteren Verhornungs- 
phasen entspricht. 

Als Gegenbeispiel nenne ‘ich die unverhornte, glatte Schleimhaut 
der Speiseréhre. 

Es bliebe nun noch eine weitere Frage zu besprechen: wie verhiilt 
sich die einzelne Epithelzelle zum Bindegewebe? Diese Frage gliedert sich 
weiter in die folgenden: wie sind die einzelnen Zellen der Keimschicht 
im Bindegewebe befestigt? besteht zwischen Epithelzelle und Binde- 
gewebe tatsiichlich, wie dies von gewisser Seite (Kromayer) angenommen 
wird, eine Art Affinitit? wie und durch was fiir Wirken bewegt sich 
33* 
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die Epithelzelle auf dem Bindegewebe z. B. bei der Regeneration eine 
Epitheldefektes ? 

Diese letzte Frage ist im vorigen Abschnitt besprochen worden 
Die beiden anderen stehen in engem Zusammenhang mit den Frage: 
der Plasmastruktur und Differenzierung der Epithelzellen und sollen 
mit diesen in einem niichsten Kapitel dargestellt werden. Einige dei 
Leitgedanken dieses Kapitels habe ich 1922 auf der Versammlung de: 
anatomischen Gesellschaft vorgetragen (siehe Ergiinzungsheft zum 
Bd. 55 des Anat. Anzeigers). 

Rosario de Santa Fé, den 4. IV. 1923. 
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Die iniquale Teilung. 

Das Ei besteht bekanntlich aus zwei Substanzen: dem Bioplasma 
und Deutoplasma. Das Bioplasma wird durch die Gesamtheit aller 
lebenden Teilchen (Biomorien) gebildet (Caryoplasma, Cytoplasma) und 
ist der Sitz der aktiven Assimilationserscheinungen und der Teilung. 
Das Deutoplasma oder Dotter ist hingegen die Gesamtheit aller jener 
Teilchen von verschiedener Natur, die dem Bioplasma wihrend der 
Furchung als Nahrung dienen. Es ist also keine lebende Substanz und 
ist ganz passiv den Folgen der Assimilation und der Teilung des Bio- 
plasmas unterworfen. Wiahrend der ganzen Furchungsperiode des Eies 
nimmt das Deutoplasma stufenweise ab, und die Masse des Bioplasma 
in demselben Mae zu. 

Obwohl der Dotter eine nicht lebende Substanz ist und vom Bio- 
plasma vollstiindig unabhiingig, ist es jedoch natiirlich, daB zwischen 
beiden spezielle Beziehungen chemischer Natur bestehen, indem in 
einem jeden Ei die chemische Zusammensetzung des Dotters derart 
beschaffen sein muB, daB die fiir die zur Assimilation des Bioplasma 
notwendigen chemischen Reaktionen erfolgen kénnen. 

Diese Beziehungen offenbaren sich auch wahrend der Teilung. 

In der Karyokinesis, die durch die AbstoBung der Richtungsk6rper- 
chen charakterisiert ist, breitet sich das Bioplasma mit seinen Strahlen 
nicht durch das Deutoplasma aus, sondern bleibt von ihm isoliert. 























1) Verdeutscht von cand. med. Z. Leitner (Berlin). 
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Die Teilung bleibt so nur auf das Bioplasma lokalisiert (deshalb sin: 
die Richtungskérperchen so klein). 

Bei der Furchung schiebt sich das Bioplasma des Amphiasters mii 
seinen Strahlen durch das ganze Deutoplasma hindurch und breite: 
sich entweder in der ganzen Masse desselben oder mindestens in einen 
Teile aus. Diese Erscheinung kann man so erkliren, daB zwischen 
den Biomorien der Strahlen und der deutoplasmatischen Teilchen, z) 
denen analoge chemische Beziehungen vorhanden sind, welche die bio- 
morische Orientierung regeln, so da®B die Orientierung dieser, in Be- 
ziehung zur Orientierung der Biomorien der Strahlen stehen. 

Diese Erscheinung hat zur natiirlichen Folge, da obwohl die Dotter 
teilchen nicht leben und aktiv an der Teilung nicht teilnehmen, passi\ 
jedoch derselben unterworfen sind, da sie in die Masse des Bioplasma 
eingebettet sind, mit welcher sie genau abgegrenzte Lagebeziehungen 
haben. Nach der Beendigung der Teilung werden also solche Dotter- 
teilchen in den Blastomeren eingeschlossen. Die ganze Masse des Deuto- 
plasmas wird so nicht durch eigene Aktion, sondern rein passiv durch 
die aktive Teilung des Bioplasmas in zwei Teile geteilt. 

Es laBt sich leicht zeigen, da’ die Verteilung des Deutoplasma 
in den Blastomeren von einem physikalischen und einem chemischen 
Faktor abhingig sind. 

Der physikalische Faktor ist eine Funktion der Massenverhiiltnisse 
die zwischen Bioplasma und Deutoplasma bestehen. 

Wenn das Deutoplasma relativ zum Bioplasma nicht reichlich vor- 
handen ist, kann sich letzteres mit seiner ganzen Masse ausdehnen 
und das Deutoplasma umgeben. In diesem Falle wird die Furchung 
total. Wenn aber das Deutoplasma im Vergleich zum Bioplasma iiber- 
wiegt, kann letzteres sich nicht so ausdehnen, um das ganze Deuto- 
plasma zu umgeben. Die Teilung wird in diesem Falle partiell. 

Bei dem partiellen Furchungsmodus kann man alle méglichen Grad- 
unterschiede beobachten, von dem der totalen sehr nahestehenden bis 
zum diskoidalen Furchungsmodus, welcher die extreme Grenze der 
partiellen Furchung darstellt. Diesen letzteren kann man bei den- 
jenigen Fillen beobachten, in welchen die deutoplasmatische Masse 
zum bioplasmatischen im Uberma8 vorhanden ist. 

Die chemische Ursache der Verteilung des Deutoplasma hiangt von 
der chemischen Beschaffenheit der beiden Substanzen ab, die uns bei 
dem jetzigen Stande unseres Wissens noch urierklirbar ist. 

In den telolecithalen Eiern, in welchen die Anhiufung des Deuto- 
plasmas im unteren Teile des Eies (vegetativer Pol) einfach durch die 
gréBere Dichte zustande kommt, wird das Deutoplasma in zwei gleiche 
Teile geteilt, weil die erste Teilungsebene immer vertikal liegt. Die 
Furchung wird ‘qual, sei sie total oder partiell. 
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Wenn aber andere, nicht blo& physikalische, sondern auch che- 
mische Ursachen die Verteilung des Deutoplasma beeinflussen, wird 
sie nicht allein von der Schwere abhingig sein. Es kann vorkommen, 
da — da die erste Spindel immer horizontal liegt — die Strahlen des 
Amphiasters in dem einen Teile des Eies ausgedehntere Lagebeziehungen 
zum Deutoplasma annehmen, wie in dem anderen. Die Folge davon 
wird sein, daB die Teilungsebene nicht mehr durch den Mittelpunkt 
des Eies geht, sondern nach der Seite verschoben wird, wo die Strahlen 
des Amphiasters weniger ausgedehnt sind. Die Teilung erzeugt somit 
zwei Blastomeren von verschiedenem Volumen, d. h. sie wird von der 
ersten Teilungsebene ab iniqual. 

Ob diese oder eine andere Erklirung die zutreffende ist, ist fiir uns 
jetzt weniger wichtig, da wir nur die mechanischen Bedingungen suchen 
wollen, unter denen sich die Blastomeren bei iniqualer Teilung von der 
ersten Furchungsebene an befinden, zu welchen Folgen sie fiihren und 
was fiir charakteristische embryonale Bildungen auf ihrer Grundlage 
zustande kommen. 


Die epibolische Gastrula. 


Wir beobachten jetzt ein Ei, bei welchem die Ungleichheit der 
Volumina der ersten beiden Blastomeren deutlich zum Ausdruck kommt. 
Bei der ersten Teilung entstehen eine Makro- und eine Mikromere. 

Die Volumendifferenz beider kann gréBer oder kleiner, je nach der 
Spezies sein, die Summe ihrer Volumina wird aber stets gleich dem 
Kivolumen sein und wenn wir mit Vo das Eivolumen, mit Vm das 
der Makro-, mit Vm’ das der Mikromere bezeichnen, wird Vo = Vm 
+ Vm’. 

Es ist also Vm = Vo — Vm’. 

Wenn wir z. B. annehmen, daB das Volumen der Mikromere 1/; 
des Eies betriigt, so wird das Volumen der Makromeren ¢/, des Eies 
ausmachen. Und da die Sphiren zueinander wie die Kuben ihrer 
Radien sich verhalten, wird der Radius der Makromere Vs 5. der der 
Mikromere V2 ‘'; des Eiradius betragen. 

Bezeichnen wir in Abb. 1 mit dem gréBeren, auBeren punktierten 
Kreis den Umrifs des Eies vor der Teilung; sein Radius sei 19 mm. 


3 
Der Radius der Makromere wird also VY 4/, von 19mm = 17,50 mm, der 


der Mikromere V1, von 19 mm = 12,75 mm sein. 

In Abb. | stellt der innere Kreis, dessen Mittelpunkt ebenfalls durch 
A bezeichnet ist, eine Makromere dar; der kleine mit dem Mittelpunkt 
B die Mikromere. 

Man bemerkt, daB obwohl das Volumen der Mikromere sehr be- 
deutend, die Verringerung des Eiumfanges sehr klein ist, da die 
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Differenz zwischen dem Radius des Eies und dem der Makromer 
nur 1,5 mm betrigt. 

Betrachten wir zuerst nur die Mikromere und nehmen wir an, dal. 
die Makromere sich im Ruhezustand befindet. 

Nach der Beendigung der Teilung haftet die Mikromere B — wi 
es gew6hnlich geschieht — der Makromere A an, mit einer Fliche, 
die durch eine durch den Beriihrungspunkt beider Blastomeren gehende 
Ebene bezeichnet wird. Diese Adhisionsfliche nimmt einen Teil de: 
Oberfliche beider Blastomeren ein. 

Wenn diese Oberfliche eine bedeutende GréBe im Vergleich zum 
Radius der Mikromere besitzt, wie dies fast stets vorkommt, wird dix 
Spindel sich unter der Wirkung dieser Adhisionsflache (wie im ersten 
Teile bewiesen wurde) zu ihr parallel stellen, d. h. tangential, die Tei- 
lungsebene wird also radial. 

Angenommen es handle sich um eine iquale Teilung der Mikro- 
mere, so werden die beiden neu entstehenden Mikromeren !/2 so grobes 
Volumen besitzen, als die ur- 
spriinglichen Mikromtheren. Ihre 
Radien werden also 0,80 des 
urspriinglichen Mikromeren- 
radius ausmachen. 

In Abb. 3 bezeichnen die 
beiden Kreise mit dem Mittel- 
punkt C” und D” diese beiden 
Mikromeren, die nach Been- 
digung der Teilung einander 

Abb. 1. und die Makromeren beriihren. 

Zwischen den Blastomeren und 

von den drei Beriihrungspunkten begrenzt liegt eine Aushéhlung, die 

den ersten Anfang der Keimhdéhle darstellen wiirde, wenn die Ad- 

hision sie nicht zum Verschwinden briichte, wie es gewdéhnlich 
vorkommt. 

Betrachten wir jetzt den Wert dieser Adhisionsflachen. 

Ziehen wir vom Mittelpunkt A zwei Geraden AM und AN (Abb. 1), 
die die Mikromeren beriihren und die Oberflache der Makromeren in 
den Punkten m und » schneiden und so einen Kreisbogen begrenzen. 
Der Wert dieses Bogens steht offenbar mit dem Durchmesser der Mi- 
kromeren in Beziehung, dab mit gréBer werdendem Mikromer auch 
der Winkel MAN und der entsprechende Bogen zunimmt. 

Wir wollen nicht annehmen, daB die Saite dieses Bogens den Durch- 
messer der Adhisionsfliche beider Blastomeren darstellt, der eventuell 
auch groéBer sein kénnte. Es ist aber unleugbar, daB zwischen diesem 
Bogen und der Linge des Durchmessers Beziehungen bestehen. Wenn 
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die Mikromere vom gréBeren Volumen und der Bogen gréBer ist, wird 
uch die Adhisionsfliche gréBer und umgekehrt. 

Wir nehmen der Einfachheit halber an, dab der Bogen mn die 
Adhasionsfliche der Makromere mit der Mikromere bezeichnet. 

Wir kénnen sagen, das die Mikromere der Makromere anhaftend 
einen Teil von deren Oberfliche deckt, der durch den Bogen m n dar- 
gestellt wird. 

Um unseren Zweck leichter erreichen zu kénnen, machen wir jetzt 
eine Hypothese, die der Wirklichkeit sicher nicht entspricht. Nehmen 
wir an, da die Volumina der Sphiren 
sich zueinander nicht wie die Kuben 
der Radien, sondern wie die Radien 
selbst verhalten. In diesem Falle gibt 
die Mikromere B bei ihrer Teilung zwei 
anderen, einander und die Makromere 
beriihrenden Mikromeren den Ur- 
sprung, die Summe ihrer Durchmesser 
aber wird nicht gréBer, sondern gleich 
dem Durchmesser der urspriinglichen 
Mikromere. 

Stellen wir in Abb.2 diese angenommenen Mikromeren dar und 
ziehen wir vom Zentrum A die Tangenten 4M’, AB’, AN’, die auf der 
Makromere einen Kreisbogen m’n’ begrenzen. 

In Abb. 1 ist das Dreieck AMB in M rechtwinklig. So ist 
MB 
AB’ 
und da MB der Radius der Mikromere = V/; ? und AB = der 
Summe der Radien der Makro- (V 4/, R) und Mikromere (V1); R) ist, 
so erhalten wir, wenn wir diese Werte einsetzen: 

V4s/5R lin R 0,58 
V4/sR + ) VR 8/5 +n R 1,60. 
welchem ein Winkel von etwa 22°40' entspricht. Winkel AMN, der 
den Bogen mn begrenzt, wird also doppelt so groB, d. h. 45°20’ sein. 

Dasselbe fiir Abb. 2 ist: 

MC’ : 
sin M’ AC’ = jo”? ¥° MC’ = "/2V"/s = 1/2 X 0,58 = 0,29 
und AC’ = V4/; + V/s = 0,92 + 0,29 = 1,21. 





sin MAB = 


sin MA B= 0,38666, 


0,29 


Diese Werte in die Formel eingesetzt ergeben: sin M’AC’= 191 


= 0,23 966, welchem ein Winkel von etwa 14° entspricht. Da aber 
Winkel M’AN’, welcher den Bogen m’n’ begrenzte, viermal so grof ist, 
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also 56° betriigt, d. h. gréBer als 45°20’, als die Mikromere noc} 

ungeteilt war, wird auch Bogen m’n’ gréBer sein als Bogen mn; div 

von den Mikromeren bedeckte Makromerfliche ist folglich gréBer. 
So sehen wir auf Grund dieser Annahme, welche in Wirklichkei 

nicht zutrifft, da wenn die Volumina der Sphiren sich wie ihre Radic» 

verhielten, die zwei neu entstehenden Mikromeren mit ihrer Adhisions 
fliche einen gréBeren Teil de: 
Fliche der Makromere decken 
wiirden, als wenn die urspriinglich: 
Mikromere vorhanden wire. 

Wenn wir dann die Verhilt- 

nisse so darstellen wollen, wie six 
in Wirklichkeit sind und den Ra- 
dien der beiden Mikromeren ihr 
genauen Werte geben (Abb. 3), 
kénnen wir feststellen, daB die be- 
deckte Oberfliche noch gréBer ist. 

oc” 

AC” 

OC” = 0,80 )//; R = 0,80 < 0,58 = 0,464, und 

AO” = V/s + 0,464 = 0,92 + 0,464 = 1,384. 

0,464 


Diese Werte eingesetzt, wird sin OAC” — i ana 0,33526, wel- 


Abb. 3. 


In Abb. 3 ist sin OAC” 


chem ein Winkel von etwa 19°40’ entspricht. 

Winkel OAP, welcher den Bogen m’’n” begrenzt, wird die vierfache 
GréBe gleich 78°40’ haben, d.i. viel gréBer als 56°. 

Es ist daraus ersichtlich, daB die Zunahme der von den Mikromeren 
bedeckten Oberfliiche in Wirklichkeit viel gréBer wird, wenn die Radien 
der Mikromeren ihre wirklichen Werte erhalten, die von den Beziehungen 
abhingig sind, welche zwischen ihnen und den Volumina der Sphiren 
besteht. 

Dies ist also die einfache mechanische und wissenschaftliche Er- 
klirung fiir die Erscheinung, daB die Mikromeren allmihlich mit ihren 
sukzessiven Teilungen eine immer zunehmende Oberfliiche bedecken, di: 
man »Mikromerenkappe« nannte. 

Wiahrend des Ablaufs dieser Erscheinung nimmt der Durchmesser 
der Mikromeren stufenweise ab. So wird die Dicke der Mikromeren- 
kappe langsam geringer in dem Mabe, wie sie sich ausbreitet, einem 
Tropfen aihnlich, welcher immer geringer an Dicke wird je mehr er 
sich ausdehnt. 

Das Endresultat laBt sich leicht voraussagen. Die Mikromeren hiillen 
ganz oder fast ganz die Makromeren ein, die zwischen den Mikromeren 
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liegen. Die Embryologen bezeichneten diese spezielle Art der Gastru- 
lation als »epibolische oder Umwachsungsgastrulation«. 

Meiner Ansicht nach ist diese Erscheinung als eine besondere Art 
der Furchung zu betrachten und, wie wir sahen, durch die innere Struk- 
tur des Eies bedingt. Es sei aber bemerkt, daB viele Embryologen 
eine Erklirung fiir sie forcierten, wonach die Mikromeren nach Art 
einer aktiven Migration sich auf den Makromeren ausstrecken und da- 
durch die Mikromerenkappe erzeugen sollten. 

Ich will nicht leugnen, daB manchmal wirklich eine aktive Migration 
der Mikromeren zu beobachten ist und dann kann diese zur Erklarung 
der Erscheinung beitragen. Wenn aber die Annahme: der Migration 
nur rein hypothetischen Charakter hat und zur Erklirung der epiboli- 
schen Gastrulation herangezogen wird, kénnen wir nach dem obigen 
sagen, daB eine solche Hypothese vollstaindig itiberfliissig ist. 

Korschelt und Heider (2) schreiben vom Mechanismus dieser Er- 
scheinung: »Was die Mechanik dieses Vorganges anbelangt, so hat man 
vielfach das Ausdehnungsbestreben der Mikromerenkappe in den Vorder- 
grund der Betrachtung geriickt und in der Aktivitét der ektodermalen 
Partie des Keimes die Ursache fiir die vor sich gehende Substanzum- 
lagerung gesucht. Ja es fehlt nicht an Forschern, welche derartige 
zweifelhafte Ubergangsfille, wie wir sie eben erwihnt haben, nach 
diesen Gesichtspunkten beurteilen wollten. Wenn bei der Verlagerung 
noch eine aktive Anteilnahme der Endodermzellen zu bemerken war, 
so sollte es sich um Invagination handeln, wenn aber ausschlieBlich 
das Ektoderm aktiv beteiligt sei, so sollten diese Fille der Kpibolie 
zuzurechnen sein. Eine derartige Scheidung la8t sich aber nicht auf- 
recht erhalten. Zuniichst ist es meist recht schwer zu konstatieren, 
in welchem Teile des Keimes bei einem derartigen Umwandlungsproze} 
eigentlich die aktive Betaitigung zu suchen ist. Auf den ersten An- 
blick will es ja bei Betrachtung epibolischer Gastrulationsprozesse meist 
so scheinen, wie wenn die Ektodermkappe der ausschlieBliche Sitz der 
Aktivitit wire, wihrend die Entomeren rein passiv ins Innere gedringt 
werden. Dieser Schein kann aber auch tiiuschen. Wir haben keine 
Ursache, bei den Vorgiingen von Epibolie einé aktive Betitigung der 
Entomeren, ein ihnen auch hier, wie bei den iibrigen Gastrulations- 
prozessen innewohnendes Einwanderungsbestreben in Abrede zu stellen « 
(S. 218). Diese Worte fassen die verschiedenen Hypothesen und Er- 
érterungen zusammen, mit welchen die Embryologen die epibolische 
Gastrulation zu erkliren versuchen: Aktivitat der ektodermalen Partie 
des Keimes zur Erklirung des Ausdehnungsbestrebens der Mikromeren- 
kappe; aktive Teilnahme der Endodermzellen, um das Eindringen der 
endodermalen Zellen in die Mikromerenhiille zu erkliren. Alle diese 
Hypothesen sind vollstiindig iiberfliissig fiir uns, nachdem wir gezeigt 
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haben, da alle diese Erscheinungen einfache mechanische Folgen de 
Teilung der Mikromeren und ihrer Verlingerung bei der Teilung sind 

Um die GréBe des Blastocéls ermitteln zu kénnen, miissen wir zu 
seinem ersten Anfang und zu seiner Beschaffenheit zuriickkehren. 

Nehmen wir zuniichst an, dab die Teilung aiqual sei; in Abb. 4 sollen 
A, B, C, D die vier gleichen Blastomeren in Oktaederstellung darstellen 
Das Blastocél wird von den Beriih- 
rungspunkten m, n, p, q begrenzt. 
Verbinden wir die Mittelpunkte de: 
gegeniiberliegenden Blastomeren und 
seien a, 6, c, d die Punkte ihrer Peri- 
pherie, durch welche die ihre Mittel- 
punkte verbindenden Linien AC 
und BD durchgehen. Diese Geraden 
schneiden sich im Punkt O, welcher 
mit dem Mittelpunkt des urspriing- 
lichen Eies zusammenfillt. 

Der Raum mnpq besteht jetzt 
aus vier Riumen: aobm, bocn, 
codq und dpao. Verbinden wir a 
mit 4, 6 mit c,c¢ mit d und d mit a, so entsteht ein innerer Raum 
abed. Dieser ist- der gemeinsame Blastocélraum der vier Blastomeren, 
wihrend die anderen Riume amb, bnce, eqd und dpa die eigenen 
Blastocélriume der Blastomeren AB, BC, CD und DA darstellen. 

Wir sahen, daf das _ Blastocdél 


mnpgq durch die Vereinigung vier 
gleicher Raume entsteht; diejenigen., 
/\ die den gemeinsamen inneren Raum 


SLi\> bilden, sind einander gleich, wie es 
\/ auch diejenigen sind, die die eigenen 
Blastocélriume bilden. 
4, + . . . o « 
Nehmen wir jetzt eine iniquale 
Teilung an (Abb.5). In diesem Falle 
ist: 1. das Blastocél mn pz kleiner 


Abb. 5. als in dem vorangehenden Falle; 

2. der gemeinsame Blastocélraum 
ebenfalls kleiner; 3. die einzelnen Teile des Blastocéls a m bo, bneo, 
ezdoundd pao sind ungleich, nimlich d pa 6 ist der gréBte, bn co 
der kleinste, die beiden Riume ambo und czdo sind einander 
gleich, und ihre GréBe zwischen den beiden vorigen gelegen. Der 
gréBte Raum ist also zwischen den Makro- und der kleinste zwischen 
den Mikromeren; zwischen je einem Makro- und einer Mikromere liegt 
ein Raum, welcher eine mittlere GréBe besitzt. 





Abb. 4. 
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Wenn wir jetzt wieder Abb.3 beobachten, wo nur eine Makro- 
mit zwei Mikromeren dargestellt ist, so sehen wir, dai das Blastocél 
in diesem Falle ausschlieBlich von dem Teile gebildet wird, der zwischen 
der Makro- und den beiden Mikromeren liegt und da®B derjenige Raum, 
den wir als gemeinsames Blastocél bezeichneten, vollstindig fehlt. 
Dieses Blastocé!l wird also kleiner sein, weil es 1. zwischen den Mikro- 
meren liegt, 2. der gemeinsame Raum fehlt. Wenn die Adhiision in den 
friheren Fallen die GréBe des Blastocéls bis zum Verschwinden zu 
verringern vermochte, um so mehr wird sie es in diesem Falle tun. 

Nehmen wir an, dafB die beiden Mikromeren der Abb. 3 sich teilen. 
Da sie untereinander und mit der Makromere adhirieren, lagert sich 
die Spindel parallel zu diesen beiden Adhisionsflichen, sie wird also 
zur Makromere tangential und die beiden zusammenfallenden Teilungs- 
ebenen werden zur Adhisionsfliche der beiden Mikromeren senkrecht 
stehen. Sie werden ebenfalls senkrecht, d. h. radial zur Adhiisions- 
fliche der Mikromeren und der Makromere stehen. 

Zwischen den vier entstehenden Mikromeren und der Makromere 
bildet sich ein Blastocél, das in diesem Falle nur von den Mikromeren 
gebildet wird und deshalb klein ist. Die Adhision reicht aus, um es 
voéllig zum Verschwinden zu bringen. 

Dasselbe geschieht bei allen folgenden Teilungen und deshalb kann 
das Blastocél niemals an Breite zunehmen. 

Diesem Teilungsmodus kann man diejenigen Fille der Furchung 
einreihen, die zur Bildung einer Sterroblastula fiihren, welche Korschelt 
und Heider (2) besser mit dem Namen »iniquale Sterroblastula « (8. 202) 
bezeichneten. Man beobachtet solche Furchungen bei den Lamelli- 
branchiaten wie Teredo, Ostraea virginiana, bei den Orthonettiden und 
Diciemiden, bei Nassa mutabilis, bei einigen Rotiferen, wie Asplanchna 
Herrickii. 

Die Bildung der iniqualen Sterroblastula und der sogenannten 
epibolischen Gastrulation sind also die Folgen der beiden Faktoren: 

1. Inaquale Teilung von der ersten Furchungsebene an; 

2. Asynchronismus der Teilung der Blastomeren, wobei die Teilung 

der Mikromeren schneller vor sich geht, als die der Makromeren. 


Die Teilung der Makromeren. 

Betrachten wir jetzt die Richtung der Spindel bei der Teilung der 
Makromeren. Es ist vor Auge zu halten, daB eine Zelle, welche an einer 
anderen adhiiriert, diesen Zustand solange als dies méglich, aufrecht 
erhiilt. 

Aus der Makromere gehen zwei einander beriihrende Blastomeren 
hervor, welche auch die erste Mikromere beriihren. In Abb. 6 sind drei 
Blastomeren C, B, D dargestellt, von welchen B die erste, D die zweite 
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Mikromere und C die Makromere ist. Wir nehmen an, dab die Blasto. 
meren ein verschiedenes Volumen besitzen; der Radius der Makromere 
sei 1, der der Mikromere B */, und der der Mikromere D 1/s. 

Die C und D verbindende Gerade be- 
zeichnet die Spindelachse der ersten Teilung; 
die Tangente, welche durch den Berihrungs- 
punkt beider Blastomeren zieht, bezeichnet die 
Teilungsebene ; die Gerade CB stellt die Achse 

<\ der zweiten Spindel dar und die Tangente 
im Beriihrungspunkt der Mikromere D mit ( 
bezeichnet ihre Teilungsebene. Winkel BC D 
stellt die Neigung beider Spindeln dar, die 
wir A nennen. Der Winkel P, den die Tei- 
lungsebenen miteinander bilden, wird gleich 
180° — A. 
Was fiir einen Wert wird A haben? 
Verbinden wir die Mittelpunkte B und D. 
Es entsteht so das Dreieck C BD, dessen drei Seiten uns bekannt 
sind. Wir wollen den Winkel BC D bestimmen, welcher der Seite BD 
gegeniiber liegt. Es ist: 


Abb. 6. 


CB+BD+CD (CB+BD+CD) 
BCD _ 2 ~*~ 2 an 


cos = - me 
2 BC x CD 

Die drei Seiten sind: CB — der Summe der Radien der Makro- und 
der ersten Mikromere; BD gleich der Summe der Radien beider Mikro- 
meren; CD der Summe der Radien der Makro- und der zweiten Mikro- 
mere. Wenn wir mit R’ den Radius der Makro-, mit r den der ersten 


Mikro-, mit r’ den der zweiten Mikromere bezeichnen, so wird: 
BC=R' +r; BD=r+r; OCD=RF +1’. 


Setzen wir diese Werte in die obige Formel ein, so wird: 


Re+rtrtre +R +r a iekexams rr’ +R +r) 
9 his ‘ 


» 


(R’ +-r) (R’ +r’) 


A! Ve +r) RP V RE+ Rr Rr’ 
~ V (R+n7(R +r) V (R4+n x (R'+1r) 
Diese Formel stellt die GréBe des Winkels A in ihrer Funktion zu 
den Radien der Blastomeren dar. 


Wir nahmen vorher an, daB r = */, RB’; r’ = 1/. R’. Wenn wir 
R’ = 1 setzen, erhalten wir: 
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ROL. ice 


+ 


(R’ + 


4 
, Acer a 
7 72 R? 8,4853 
; = = Aa 
f / 21 - 2 21 i 2 - R” 9.1652 0,92581. 


Diesem iets von cos 4/2 unin ein Winkel von etwa 22°10’. 
Winkel A wird also gleich 44°20’ und Winkel P — 180° — 44°20’ 
- 135°40'. 
In Abb. 6 besitzt Winkel BCD genau diesen Wert. 
Der Wert des durch die Spindeln gebildeten Winkels A und auch 
der seines durch die Teilungsebenen der Blastomeren gebildeten Kom- 
plementarwinkels ist ausschlieBlich von den rela- 


tiven Werten der Radien und so von den Volu- 
mina der Blastomeren abhiangig. 
Wenn wir also die relativen Werte der Radien <\ 


oder Durchmesser, oder aber die Volumina der 
Blastomeren kennen, kénnen wir den durch die 
Spindeln gebildeten Winkel berechnen und um- 
gekehrt. Im folgenden werden, indem wir nur 
extreme Faille betrachten, aus den bekannten 
Winkeln die entsprechenden Volumina der drei 
Blastomeren ermitteln. 

1. Aufgabe. — Wie groB8 wird Winkel 4, 
wenn die Radien beider Mikromeren gleich sind und die Hilfte des 
Radius R’ der Makromere ausmachen? 


R’2 + R’. R “Se R.- “Vs. 
= 0,94280, 
(x a nq 


welchem ein Winkel von 19°30’ entspricht. A wird also gleich 39°; 
P = 141° (Abb. 7). 

2. Aufgabe. — Wie groB werden A und P sein, wenn die erste Mikro- 
mere den halben Radius besitzt, als die Makromere und der Radius 
der zweiten Mikromere mit dem der Makromere iibereinstimmt? 


Re4+R- 2 4 RR ; 
. R’ 7 = V: —= 0,91288, 
(e+ 5) @ +R) 


Abb. 7. 
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welchem ein Winkel von etwa 24°10’ entspricht, A wird also = 48°20’ 
P = 131°40’ (Abb. 8). 

3. Aufgabe. — Wie groB werden A und P sein, wenn simtlich¢ 
Blastomeren dasselbe Volumen besitzen? 


2 ‘ 
tie a ot Vy; == 0,86605, 


A 
2 (R’ + R’) (R’ + RP’) y;- 


Ge 


Abb. 8. Abb. 9. 


welchem ein Winkel von 30° entspricht. So wird A = 60°, P = 120 
(Abb. 9). 

4. Aufgabe. — Wie gro} sind A und B, wenn der Radius der ersten 
Mikromere !/,, der der zweiten 1/;>9 dem Radius der Makromere betriigt ? 


R’? +R’. = + R’ = - 
- Ve — 0.99240, 
- © 
(e+ 2) (e | “4 


welchem ein Winkel von etwa 7° entspricht. So 
ist A = 14°, P = 166° (Abb. 10). 

Unter den Bedingungen, nach welchen die 
Naturerscheinungen ablaufen, ist es nicht immer 
méglich,. die genauen Werte der Durchmesser der 
Blastomeren zu ermitteln, weil die Adhision ihre 
urspriinglich sphiirische Form und so auch ihre 
Dimensionen veriindert. Mit groBer Anniherung 
kann man jedoch feststellen, daB die wirklichen 
Resultate unseren theoretischen entsprechen. 

Wir kommen auch hier zu der Uberzeugung, daB die Richtung der 
Furchungsebenen nicht von inneren Ursachen der Blastomeren abhéngt, 
sondern von den mechanischen Bedingungen, denen sie wéhrend ihrer 
Teilung unterworfen sind. 


Abb. 10. 
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Wenn nur die Mikromeren sich teilen und die erste Makromere 
nicht, oder wenn die letztere sich nur in zwei Makromeren teilt, bildet 
sich wegen der erwaihnten Ursachen keine Keimhoéhle aus oder ist sie 
minimal, weil sie infolge der Adhiasion fast véllig aufgehoben wird. In 
diesem Falle bilden die sich rasch teilenden Mikromeren die Mikro- 
merenkappe. 

Wenn aber die Makromeren sich ebenfalls vermehren, bilden beide 
eine kontinuierliche Kalotte. Die Durchmesser beider Kurvaturen 
werden aber verschieden: jener Abschnitt, welcher den Mikromeren 
angehért, wird kleiner als der, welcher dem Abschnitt der Makromeren 
entspricht, der erste wird also mehr konvex, der zweite aber dement- 
sprechend gréBer. Das Blastomerenaggregat wird also seine sphiirische 
Form nicht weiter beibehalten, sondern nimmt eine bikonvexe dis- 
koidale Form an. 

Durch die Teilung der Makromeren in radialen Ebenen wird die 
zuerst sehr kleine Keimhohle gebildet, die mit einer jeden Teilung gréBer 
wird und andere, durch spiitere Teilung entstehende kleine Hohle er- 
reicht. Die Keimhéhle wird hier nicht zentral liegen, wie bei der iqualen 
Teilung, sondern exzentrisch und der Mikromerenregion angenihert. 

Das Blastomerenaggregat strebt auch in diesem Falle danach, sein 
Volumen zu vergréBern und wenn es die Wand der Hohle nicht hemmt, 
werden die Ebenen radial angeordnet. So entsteht eine einschichtige 
iniquale Céloblastula. 

Ob diese oder eine iniquale Sterroblastula zur Bildung kommt, 
hingt vom Teilungsasynchronismus der Mikro- und Makromeren ab. 
Wenn die Mikromeren sich viel rascher als die Makromeren vermehren, 
bilden sie die Mikromerenkappe und es entsteht die Sterroblastula; im 
anderen Falle bildet sich die iniquale Céloblastula. 

Der Asynchronismus der Teilung ruft auch in diesem Falle zwei 
verschiedene embryologische Gebilde hervor. 


Die Pseudopolarfurche. 
Eine Folge der oben betrachteten Teilung ist die Bildung einer 
Furche, welche fiir homolog zur typischen Polarfurche gehalten wurde, 
beziiglich deren Ursprung wir im zweiten Teile dieser Arbeit gezeigt 
haben, daB sie durch den Asynchronismus der Teilung entsteht. 

In Abb. 11 sind vier Blastomeren dargestellt: A, C, D, Z, von wel- 
chen A die Makromere, C und PD die durch die Teilung der ersten Mikro- 
mere entstandenen Mikromeren darstellen; E ist die zweite Mikromere, 
die aus der Makromere A entstanden ist. Ziehen wir die Geraden MN, 
NO, NP, PQ, PR, die die Blastomeren in ihren Beriihrungspunkten 
treffen. Diese Geraden werden die Teilungs- und auch die Adhisions- 
ebenen bezeichnen. Auch in diesem Falle, wie bei der wirklichen 
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Polarfurche sehen wir eine Furche NP auftreten; von dem einen End. 
punkte her entstehen die Furchen NM und NO, von dem anderen di 
Furchen PQ und PR; das so entstehende Gebilde erinnert sehr an dix 
Brechungslinie. 
Die Furchen MN und NP bezeichnen die erste Furche, NO und 
PR die zweite, PQ bezeichnet aber keine Teilungsfurche, sondern nw 
die Adhasionsfliche der zweiten Mikro- 
mere E mit der Mikromere D. 

Wir sahen bei der wirklichen Bre- 
chungslinie und Polarfurche, daB von 
den Furchen, welche beiden, von den 
Endpunkten der Polarfurche diver- 
gieren, die eine die erste, die andere 
die zweite Teilungsebene bezeichnet. 
Die Anordnung der Blastomeren in 
unserem Falle weist mit der wirklichen 
Polarfurche groBe Ahnlichkeit auf. 
entspricht aber ihr nicht ganz, weil 
ihre Bestandteile verschiedenen Ur- 
sprungs sind. Ihre Ahnlichkeit ist also 

nur anscheinend, es handelt sich nicht um Homologie, sondern nur um 
Analogie. Wir wollen sie deshalb mit dem Namen Pseudopolarfurche 
bezeichnen. 

Ahnliche Gebilde sind die von Child (1) und anderen Embryologen bei 
Arenicola und Sternaspis beobachteten und beschriebenen Polarfurchen 


Abb. 11. 


Die partielle Furchung und die Discoblastula. 

Es bleiben uns noch die Fille zu untersuchen, wo die Teilung 
iniqual und partiell ist, bei denen also die Furchen sich nicht auf die 
ganze Peripherie des Eies ausdehnen. 

Wir sahen, daf die iniquale Teilung von physikalischen und chemi- 
schen Bedingungen abhingig ist, welche die Beziehungen des Bio- und 
Deutoplasma zueinander und zu den Blastomeren wahrend der Teilung 
regulieren. Wenn die Teilung zwar iniqual, jedoch total ist, gelingt 
es dem Bioplasma die Dottermasse wiihrend der Teilung zu umhiillen. 
Da die iuBeren Furchen die Trennungslinien der Blastomeren bezeich- 
nen, werden die Furchen auf der ganzen iuBeren Eioberfliche erst 
sichtbar, wenn die ganze Dottermasse eingehiillt wird. 

Wenn aber der Dotter im Vergleich zum Bioplasma iiberwiegt, ist 
es klar, daB dieser nur einen Teil der Dottermasse einballen kann. 
In diesem Falle werden die Furchen von auBen nur bis zu dem Punkte 
sichtbar, wo der Dotter vom Bioplasma noch umgeben ist. Die Fur- 
chung wird also partial. 
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Wenn die Dottermasse nur wenig das Bioplasma an Menge iiber- 
trifft, kbnnen die Furchen fast an der ganzen Eioberflaiche erscheinen. 
Die Furchung ist dann partiell. Wenn der Dotter aber gegeniiber dem 
Bioplasma stark iiberwiegt, so werden die Furchen nur auf einen ge- 
ringen Teil der Eioberfliche beschriinkt sein und die Furchung wird 
discoidal. 

Eine genaue Grenze zwischen beiden Furchungen aufzustellen ist 
unméglich; in der Natur kommen bei den verschiedenen Eiern die 
verschiedensten Ubergiinge zwischen beiden Typen vor. 

In den meisten Eiern, hauptsiachlich in denen der oviparen Verte- 
braten ist die Trennung des Bioplasmas von dem Deutoplasma ohne 
Zweifel vorhanden und vor allem von der Schwerkraft abhingig. Man 
bezeichnet den oberen Pol, der vorwiegend Sitz des Bioplasma ist, 
als animalen Pol und den unteren Pol, der vorwiegend Sitz des Deuto- 
plagmas ist, als vegetativen Pol. Der Einfachheit halber wollen wir 
allgemein den animalen Pol als den oberen, den vegetativen Pol als 
den unteren bezeichnen. 

Von den beiden ersten Teilungsebenen ist nichts besonderes zu 
erwahnen. 

Die beiden Sphirchen im Ei, die zu den ersten Blastomeren werden, 
lagern sich infolge der Wirkung der Schwerkraft mit ihren Zentren in 
einer horizontalen Ebene und so wird die Spindelachse, die durch 
diese Zentren geht, eine horizontale Richtung einnehmen. Die erste 
Ebene wird, wie gewohnlich, vertikal. Da das Deutoplasma um diese 
vertikale Ebene symmetrisch verteilt wird, werden die beiden neu 
entstehenden Blastomeren von gleichem Volumen sein. Die Furchung 
ist also aqual. 

Die zweite Ebene wird ebenfalls vertikal und die vier entstehenden 
Blastomeren einander gleich. Die Spindeln der beiden ersten Blasto- 
meren (wenn die Adhisionsfliche sehr groB ist) wird aber gendtigt, 
sich zu dieser Flache parallel zu stellen, und die beiden zweiten Ebenen 
werden zur ersten senkrecht stehen. 

Die Furchen, welche diese Ebenen am oberen Teile des Eies, wo das 
Bioplasma die ganze Dottermasse umhiillt, bezeichnen, werden gut 
sichtbar; an anderen Teilen dagegen, wo dies nicht geschehen ist, 
werden sie fehlen. Diejenigen Blastomeren, deren Umrisse nicht gut 
sichtbar sind und welche immer denjenigen Teil des Eies einnehmen, 
welcher neben der Dottermasse gelegen ist, bezeichnen wir nach Vialleton 
als Blastoconen; den Namen Blastomere behalten wir fiir diejenigen 
bei, die mit gut sichtbarem Umrif im Keimhofe gelegen sind. 

Die Feststellung der Richtung der vier dritten Teilungsebenen ist 
nicht mehr so einfach, wie fiir die beiden ersten. Hier treten neue Fak- 
toren auf, die von groBer Wichtigkeit sind. 

34* 
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Da die Furchung in diesen Fallen partiell ist, haften die vier ersten 
Blastomeren in einer gewissen Ausdehnung aneinander, welche von den 
auBeren Furchen bezeichnet wird, eine jede der vier Blastomeren ent- 
halt eine gewisse Quantitit von Deutoplasma, die sie wihrend de: 
Teilung eingehiillt hat. 

An der Grenze der Furchen aber wird eine freie deutoplasmatisch: 
Masse vorhanden sein, die sich gegeniiber der Blastoconen als fremde: 
Kérper verhalt, mit welcher aber sie wihrend ihrer Teilung in Be 
ziehung treten kénnen, da ihr Bioplasma die Méglichkeit hat, sie teil- 
weise einzuhiillen. 

Stellen wir in Abb. 12 ein Ei mit dem Mittelpunkte a von der Seite 
gesehen dar. Die Gerade nn’ bezeichnet die Adhisionsfliche zweier 
aneinander liegender Blastoconen. Der unter der Horizontalen x x 
liegende Teil des Eies zeigt die freie deutoplasmatische Masse, dic 
Segmente xnn’ und 2’nn’ die Volumina beider Blastoconen. 

Wenn die Gerade x2’ eine Membran 
darstellen wiirde, welche die Teilung der 
Blastoconen hindern wiirde, so wiiren 
diese gezwungen, sich in einer Ebene zu 
teilen, die ihre Lagebedingungen ihnen 
vorschreibt. Da aber diese Gerade nicht 
nur keine Membran darstellt, sondern die 
Trennungsgrenze des freien Deutoplasma 
bezeichnet, mit welcher die Blastoconen 
wihrend ihrer Teilung in Beziehung treten 
kénnen, so geht die Verliingerung der 
Zelle ohne Hindernis vor sich. Wenn die 
mechanischen Bedingungen die Verlingerung der Spindel gegen das 
freie Deutoplasma veranlassen, so kann diese ohne Widerstand vor 
sich gehen. Das Bioplasma schiebt sich so zwischen die Deutoplasma- 
teilchen und schlieBt diese in der sich bildenden Blastomere ein. 

Dieses vorausgeschickt, nehmen wir an, da die rechte Blastomere 
in Abb. 12 ihre Teilung friiher beginnt, als die andere. Ihre Spindel 
nimmt zunichst eine horizontale Richtung, wenn aber die Verlingerung 
beginnt, findet die Spindel einen Widerstand an der Peripherie des 
Eies (im Falle einer Dottermembran ebenso als wenn dieser Widerstand 
durch die Oberflichenspannung des Eies bedingt wird), deviiert von 
ihrer urspriinglichen horizontalen Richtung und beugt sich iiber die 
Horizontale hinweg. Sie tritt so langsam mit dem unterliegenden 
Deutoplasma in Beziehung und nimmt mit der Beendigung der Teilung 
ihre endgiiltige Richtung an. 

Die Kurvatur der Eiperipherie hat also eine ausschlaggebende Be- 
deutung fiir die Neigung der Spindel. Wenn die Eiperipherie voll- 


Abb. 12. 
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standig horizontal, d. h. wenn ihr Radius unendlich wire, kénnte die 
Spindel ihre urspriingliche horizontale Lage behalten bis zur Beendigung 
der Teilung, und die dritte Furchungsebene wiire vollstandig vertikal, 
wie die beiden ersten. Wenn der Radius der Kurvatur kleiner wire, 
wiirde die Neigung der Spindel gréBer sein. 

Auch das Volumen der peripheren Blastomeren ist von nicht ge- 
ringer Bedeutung. Dasselbe wird von der GréBe der deutoplasma- 
stischen Masse abhiingen, welche die Blastomere enthalt. Wenn diese 
klein ist, wird auch ihr Volumen klein sein, wie auch die Verschiebung 
der Spindel; wenn sie groB ist, wird die Verschiebung gréBer und 
die Spindel strebt der vertikalen Richtung zu. 

Auch das Volumen der oberen Blastomeren hat dieselbe Bedeutung. 
Wenn die beiden anderen Faktoren konstant sind wird bei kleiner 
werdenden Blastomeren auch die Spindel niher zur Horizontalen 
liegen; wenn es gréBer wird, naihert sie sich mehr der vertikalen. 

Wir sehen also, da die Neigung der Spindel und so auch die der 
Teilungsebene von drei Hauptfaktoren abhiingen: Eiradius, Blasto- 
merenradius und Blastoconenradius. 

Um die Neigung der Spindel festzustellen, miissen wir die GréBe von 
zwei Winkeln kennen: 1. den Winkel, welcher durch die das Eizentrum 
mit dem Mittelpunkt der oberen Blastomeren verbindenden Gerade 
gebildet wird. Wir wollen ihn Mikromerenwinkel nennen und mit 
Ar’ bezeichnen. 2. Den Winkel, welcher durch die Gerade gebildet wird, 
die die beiden Blastomerenzentren miteinander und das obere Blasto- 
merenzentrum mit dem Eimittelpunkt verbinden. Wir wollen ihn 
Makromerenwinkel nennen und mit Ar bezeichnen. Aus diesen beiden 
Winkeln kann man die Neigung der Spindelachse zur Vertikalen in 
ihrer Funktion zum Eiradius R, zum unteren Blastomerenradius r, 
zum Radius der oberen Blastomere r’ (die wir als Mikromere annehmen) 
ermitteln. Mit A bezeichnen wir den Winkel der Spindelneigung. 

Verbinden wir den Mittelpunkt der Mikromere o’ mit dem Beriih- 
rungspunkt d der Blastomere. o’d steht zu nn’ rechtwinklig, Winkel 
o'dn betriigt also 90°. Man verliingere nn’ bis zu dem Mittelpunkt 
des Kies a. 

Das Dreieck ado’ ist in d rechtwinklig; sin dao’ ist = do’/ao’. 
Aber do’ ist der Radius r’ der Mikromere, ao’ = R—r’ und dao’ 

' 
R—r 

Man verbinde das Eizentrum a mit dem Mittelpunkt o der Makro- 
mere und ziehe vom Mittelpunkt o’ die Gerade o’b, die parallel zu nn’ 
steht. Winkel o 0’b bezeichnet die Neigung der Spindel zur Vertikalen, 
d.h. A. 


der Mikromerenwinkel Ar’. Also sin Ar’ = 
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Vom Dreieck aoo’ kennen wir die drei Seiten: ao’ = R—,’ 
oo’ =r +r’; a0 = R—r. 
Es wird also: 
ao’ +00 + ao ao’ +00 + a0 
x — ao 
Ar 2 2 


cos = —_ 
2 ao’ <o0' 


und nach dem Einsetzen dieser Werte: 
R—r+r+r+R—r R—r+r+r+R—-r 

oe 2 "= | 2 

2 (R—r)(r+r’) 


cos — VY = 
© 2 WV (R—ryrt+r) 


Winkel a o’o ist gleich dem Winkel a o'b + bo’o. Winkel b0’o, d. i. A, 
den wir kennen wollen, ist gleich ao’o—aa’b. Aber ao’b=dao’, 
da na und o’b parallel sind; der Wert von dao’, d. h. Ar’, ist bekannt. 
Winkel } o’o = ao’o —dao, also A = Ar — Ar’. 

In Abb. 12 ist R= 25mm, r= 15mm, 7r’=5mm. Wird also 
sin Ar’= 5/3, —5 = 5/,3t = 0,25, welchem ein Winkel von etwa 14°30’ 
entspricht. 

Ebenso 


Ar 25 >< 15 375 19,3649 
’ es = ‘i — 0,96824, 
- V os 5) (15 + 5) yz 20 


welchem ein Winkel von etwa 14°30’ entspricht. Winkel Ar wird also 
etwa 29° betragen. Folglich ist Winkel A = 29° — 14°30’ = 14°30’. 
Von der Genauigkeit dieser Formel darf man sich durch folgende 
Darstellungen iiberzeugen. 
Nehmen wir beispielsweise an, daB r und r’ unverindert bleiben, 
der Radius RF des Eies aber gréBer, und zwar = 35 mm sei (Abb. 13). 
So wird: 


35 =< 15 ‘525 22,9129 
ind . _ = 0.93541, 
Y a — 5) (15 + 5) Va 24,4949 es 


— (R r) 


welchem ein Winkel von etwa 20° 40’ entspricht. Winkel Ar = 41° 20’ 
und da Winkel Ar seinen Wert behielt, wird Winkel A = 41° 20’ — 14° 30’ 
= 26° 50’. 

Nehmen wir jetzt an, daB R und r’ unverindert bleiben, aber r 
= 10 mm sei, dann wird: 


9» oF 5 
Ar _ V 25 >< 10 > 15,8114 __ 9 91987, 
2 (25 — 5) (10 + 5) 300 17,3205 
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welchem ein Winkel von etwa 24° 10’ entspricht, und so wird Winkel 
4p = 48° 20’. Winkel Ar’ ist konstant, so wird A = 48° 20’ — 41° 30’ 
~ 33° 50’ (Abb. 14). 

Wenn wir endlich annehmen, dai R und r konstant bleiben, 
r’ aber = 8mm wird, so ist: 


Ar J > 15 375 19,3649 
- == = = 0,92983, 
2 V (25 — 8) (15 +- 8) V fa, 19,7737 -_ 


welchem ein Winkel von etwa 11°30’ entspricht. Ar =23° in diesem Falle. 

Da aber r’ gréBer ist, wird auch Winkel Ar’ gréf®er sein. So wird 

sin Ar’ = 8/25 — 8 = 8/,; = 0,47059, welchem ein Winkel von etwa 
28° entspricht. A ist also = 23° — 28° = — 5° (Abb. 15). 

Dieses negative Resultat bekriaftigt noch die 

Genauigkeit der Formel und zeigt, daB die Figur 

auch dann zustande kommt, wenn 4 negativ 

ist und Punkt 6 nicht auf die das Ei und 


cos 


Abb. 13. Abb. 14. Abb. 15. 


Makromerenzentrum verbindende Gerade, sondern auberhalb derselben 
zu liegen kommt. 

Wir kénnen, auch annehmen, daB die Volumina und so auch die 
Radien r und r’ der beiden Blastomeren gleich seien. 

Es ist wahr, daB man bei der partiellen Furchung niemals von 
iqualer Teilung spricht, dies bedeutet aber nicht, daB sie nicht vor- 
kommen kénnte. 

Bei der partiellen Furchung beurteilen wir die Volumina der Blasto- 
meren nach den von aufBen sichtbaren Furchen und man betrachtet 
als Makromere gewoéhnlich den peripheren Blastocon mit dem ganzen 
freien Deutoplasma, das mit ihm in Beziehung steht. Sie ist also 
naturgemaB die gréBere. Dies ist aber nicht ganz genau, weil wir den 
Blastocon ein viel gréBeres Volumen geben als er in Wirklichkeit be- 
sitzt, indem wir auch das freie Deutoplasma mit hinzurechnen, welches 
in Wirklichkeit nicht zu ihm gehért. 
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Das wirkliche Volumen des Blastocons ist dagegen durch den Teil 
des freien Deutoplasmas gegeben, welchen er wiihrend der Teilung 
einzuhiillen vermag. 

Ich glaube deshalb, daB die aiquale Teilung bei der partiellen Fur- 
chung nicht auszuschlieBen ist, ja ich glaube, daB in der Natur Bei- 
spiele dafiir zu finden sind. 

Wenn wir also r = r’ setzen und ihnen den Wert von 10 mm geben, 
so wird 


Ar 25 >< 10 250 15,8114 
= - — 0,91287, 
ae V a —10)(10-+ 10) yi 17,3205 


dem ein Winkel von etwa 24°10' entspricht. Es ist also Winkel 4, 
= 48° 20’. 

Da auch r’= 10, wird sin Ar’ = !°/95_;) = 1°/,; = 0,66666, welchem 
ein Winkel von etwa 41°50’ entspricht. So wird A = 48° 20° — 41°50’ 
= 6°30’ (Abb. 16). Die geringe GréBe dieses 
Winkels hingt vom Eiradius ab, weil wenn R 
gréBer wiire, als angenommen wird, wire auch 
der Neigungswinkel der Spindel A gréBer. 

Da die Teilungsebene zur Spindelachse immer 
senkrecht steht und durch den Beriihrungspunkt 
der beiden Blastomeren geht, wird sie zur Hori- 
zontalen unter einem Winkel geneigt sein, der 
gleich dem Komplementiirwinkel ist, den die 
Spindel mit der Vertikalen bildet. Letztere zieht 
auch nicht durch das Eizentrum, sondern ist mehr 
oder weniger dem oberen Pol genahert. 

In den Abb. 13—16 ist die Teilungsebene durch die Gerade pp’ 
dargestellt, und es ist gut zu sehen, das sie dem oberen Pol um so niiher 
liegt, je kleiner der Radius r’ ist. 

Diese Ausfiihrungen und Formeln beziehen sich auf vollstiindig 
sphirische Eier. Wenn sie Ellipsoidform besiBen, miiBten sie nach 
MaBgabe der verschiedenen Linge der Achsen modifiziert werden. 

Die bisherigen Ausfiihrungen geben fiir die Richtung der dritten 
Ebenen eine Erklirung, sowohl bei der partiellen als bei der diskoidalen 
Furchung, bei denen sie nie horizontal, sondern manchmal so geneigt 
sind, daB sie sich den vertikalen anniihern. 

Nehmen wir z. B. ein Hiihnerei, wo der Radius der Kurvatur im 
Vergleich zum Blastomerenvolumen sehr groB ist und nehmen wir an, 
daB der Radius der oberen Blastomere !/,9. R, der der Makromere 


0,01 
1/z9 R sei. Es ist dann sin Ar’ = i — 0,01 = 0,10101, welchem 


Abb. 16. 


ein Winkel von kaum 0° 40’ entspricht: 
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1 >< 0,80 0,80 08944 _ 
by Vi — 0,01)(0,80-+0,01) V apis = 0.8954 — 299888, 


welchem ein Winkel von etwa 2°40’ entspricht. Winkel Ar wird also etwa 
5°20’, Winkel A =5°20’—0°20'= 4°40’. Mithinist die Teilungsebene zur 
Horizontalen um 85° 20’ geneigt, d.h. sehr nahe zu einem rechten Winkel. 

Wenn man dann in Betracht zieht, daB die jetzt den Radien ge- 
gebenen Werte gréBer sind als die bei den Hiihnereiern in Wirklichkeit 
vorhandenen, ist er verstiindlich, daB die dritten Teilungsebenen dieser 
Kier sehr nahe zur vertikalen stehen. 

Wir sahen wie die Neigung der Spindel und der Ebene festzustellen 
sind, ihre Lage im Raum ist aber damit noch nicht genau gegeben. 
Deshalb wollen wir ihre Richtung gemiB der Punkte der Horziontal- 
ebene in Betracht ziehen.. 

Wenn alle vier Blastomeren, welche den oberen Pol des Eies ein- 
nehmen, gleichzeitig sich teilen wiirden, wenn also ein wirklicher Teilungs- 
synchronismus vorhanden wire, wiirden die Spindeln der vier Blasto- 
meren in einer Ebene liegen, die den durch die Adhiisionsflichen ge- 
bildeten Winkel halbieren. In diesem Falle wire die iniquale Teilung 
vollstindig analog zu dem, was wir im zweiten Teile dieser Arbeit unter 
dem Namen Radiirfurchungstypus behandelt haben. In diesem Falle 
wiirden die Teilungsebenen die Furchen in gleicher Entfernung von 
ihrem Schnittpunkt am animalen Pol treffen. 

Wenn wir keinen vollstindigen Synchronismus annehmen, werden 
auch in diesem Falle die erwihnten Wirkungen des Spiralfurchungs- 
typus vorkommen. 

Wenn eine der vier Blastomeren ihre Teilung beginnt und die ihr 
anliegenden sich nicht teilen, zwingt die Adhision die Spindel, sich zu 
diesem zu neigen. So wird die Spindel zur Vertikalen gemiiB} der jetzt 
festgestellten Normen geneigt und gleichzeitig zu einer der Blastomeren. 
Die Spindelachse wird nicht mehr in der Ebene liegen, die den durch 
die Adhisionsflichen gebildeten Winkel halbiert, sondern wird dazu 
geneigt sein. Diese Neigung hiingt von dem relativen Volumen beider 
Blastomeren ab, wie auf den letzten Seiten gezeigt wurde. 

So erklirt sich, warum an vielen Eiern mit partieller und discoidaler 
Furchung die dritten Ebenen nicht nur nicht horizontal, sondern in ver- 
schiedener Weise zu den vier Furchen geneigt sind. 

Die im zweiten Teile dieser Arbeit vom Spiralfurchungstypus er- 
haltenen Resultate kann man auch auf die partielle und discoidale 
Furchung anwenden. 

So kénnen wir auch hier sagen, daB der Asynchronismus der Fur- 
chung die Ursache der verschiedenen Neigung der Teilungsebenen zu den 
Adhiisionsflichen der Blastomeren ist. 
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Die Blastomeren und die Blastoconen. 

Nach den dritten Ebenen besteht das Zellenaggregat aus vier uy 
den Pol angeordneten wirklichen Blastomeren und aus vier periphere 
Blastoconen. 

Die wirklichen Blastomeren, die zwischen den Blastoconen ei 
geschlossen sind, streben infolge der Kohiision danach, sich auszudehne), 
und ihre urspriingliche sphirische Form zu bewahren; ihre Spindel» 
werden sich also tangential, ihre Ebenen radial einstellen, wie im zweite) 
Teile dieser Arbeit ausgefiihrt wurde. Thre Zahl nimmt so immer mehr 
zu, ihre Dimension nimmt aber in radialer Richtung ab. Sie nehmen 
aber mit einer jeden Teilung eine gréBere Oberfliche an. Die sich so 
bildende Blastomerenlamelle wird immer diinner, aber immer ausge- 
dehnter. Dieser Ausdehnungstendenz stellen sich aber die peripheren 
Blastoconen entgegen und infolge dieses Widerstandes strebt die Blasto- 
merenlamelle danach, sich nach auBen zu biegen, und so eine unter 
dem Blastocél liegende und ihm homologe Aushéhlung herbeizufiihren. 
Die Lamelle nimmt so die Form einer Kuppel an, die immer mehr 
konvex werden wiirde, wenn sie keine Widerstinde vorfinde. 

Im allgemeinen sind nimlich diese Eier von einer Dottermembran 
umgeben und wenn die Blastomeren diese beriihren, werden ihre Spin- 
deln genétigt eine radiale und die Ebenen eine tangentiale Richtung 
einzuschlagen. So bilden sich zwei Zellschichten, welche ebenso wachsen, 
wie bei der Bildung der mehrschichtigen Céloblastula. Auf diese Weise 
bildet sich eine ein- oder mehrschichtige Discoblastula. 

Die Blastoconen befinden sich hingegen unter ganz anderen Be- 
dingungen. Ihre Spindeln kénnen sich frei in das umgebende Deuto- 
plasma ausdehnen. Sie nehmen also eine tangentiale Richtung an, 
und ihre Teilungsebenen werden radial. 

Ein jedes Mal, wenn ein Blastocon sich teilt und seine Spindel zu 
der ganzen Masse des Eies eine tangentiale Richtung einschligt, um- 
gibt er bei seiner Verlangerung eine neue Portion von Deutoplasma 
und schlieBt sie in den sich neu bildenden Blastocon ein. Durch eine 
solche Teilung bildet sich eine neue wirkliche Blastomere, die sich den 
anderen an der Peripherie anschlieBt und ein neuer Blastocon, der 
nach auBen von ihr zu liegen kommt, die Peripherie des Keimhofes 
einnimmt und den sogenannten Periblast bildet. 

Die Oberfliche des Keimhofes breitet sich so bei einer jeden Teilung 
der Blastoconen aus und auf diese Weise wiichst auch der Periblast. 

Diese beiden Erscheinungen, die bei der Furchung aller Eier vor- 
kommen, kénnen nicht auf der Grundlage der fiir die Karyokinesis 
gegebenen Erkliirungen allein verstanden werden, weil bei dieser die 
Verlingerung bei der Teilung nicht in Rechnung gezogen wird. 

Wenn die Teilung der Blastomeren in einer einfachen Zweiteilung 
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bestehen wiirde, ware es unverstandlich, warum sie allmahlich die 
iuBere Eioberfliche, dem Periblast, erreichen sollte. In diesem Falle 
miiBte der Perimeter stets konstant bleiben, wenn auch die Zahl der 
Blastomeren und Blastoconen zunehmen wiirde. Der Keimhof miifte 
folglich auch konstant bleiben. . 

Auch in diesem Falle kann man also behaupten, daB es keine spe- 
ciellen inneren Gesetze sind, die die Richtung der Teilungsspindeln be- 
stimmen. Sie hdngt hingegen vollstindig von den duferen mechanischen 
Bedingungen der sich teilenden Blastomere ab. 

Ein einziger Faktor liegt im Inneren der Zelle, nimlich die Fiahig- 
keit, mit einer groBeren oder geringeren Menge von Deutoplasma in 
Beziehung zu treten, wobei je nachdem, eine iniquale, partielle oder 
discoidale Furchung zustande kommt. Aber auch in diesem Falle, 
obwohl das Deutoplasma einen Teil der Blastomeren bildet, modi- 
fiziert sie die Richtung ihrer Spindeln nur dadurch, dab es Blastomeren 
von verschiedenen Volumen erzeugt und dadurch-— wie besprochen 
wurde — die Richtung der Spindeln indirekt beeinfluBt. 

Auch bei diesen Erscheinungen kann man nicht von Vererbung 
reden. Wenn solche tiberhaupt vorhanden ist, besteht sie in der 
Bildung eines Eies, das denen in friiheren Generationen erzeugten aihn- 
lich oder gleich ist. Dies eine ausgenommen, werden alle iibrigen Er- 
scheinungen durch mechanische Ursachen bedingt, welche in der inneren 
Struktur des Eies gegeben sind. 

Wir kénnen also schlieBen: 

1. Auch bei der partiellen und discoidalen Teilung ist die Richtung 
der Teilungsebenen ausschlieBlich iuBeren, mechanischen Bedingungen 
der Blastomeren unterworfen. 

2. Bei partieller oder discoidaler Furchung sind die die Teilungs- 
ebenen des Eies bestimmenden Faktoren die folgenden: 1. der Radius 
der Kurvatur und folglich die Form des Eies; 2. das relative Volumen 
der beiden aus der Teilung entstehenden Blastomeren; 3. der Synchro- 
nismus oder Asynchronismus der Teilung. 

3. Die Bildung des Keimhofes und der darunter liegenden Aus- 
hohlung (Blastocél); die Zunahme ihrer Konvexitaét und die radiale 
Richtung ihrer Ebenen ist die Folge der Spannung, welche in ihr von 
der ersten Teilung an entwickelt und durch die Kohision verursacht 
wird, die die sphirische Form der Zelle zu erhalten strebt. 

4. Die Bildung eines mehrschichtigen Blastoderms ist die direkte 
Folge des Widerstandes, welchen das Blastoderm von aufen her findet in 
seiner Tendenz, mehr konvex zu werden. Dieser Widerstand geht 
von der Dottermembran aus, die die Spindeln zur Annahme einer 
radialen Richtung an Stelle der Tangentialen zwingt. 

5. Die Ausdehnung des Keimhofes ist die Folge der Teilungen der 
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Blastoconen, deren Spindeln sich zum Blastoderm in radialer Richtun, 
lagern. 
6. Die Ausdehnung dieses Keimhofes ist die Folge der Verlingerun; 


des Blastocons bei einer jeden Teilung und der danach folgenden Ein 
hiillung von neuen freien Deutoplasma. 


SchluBfolgerung. 

Wir glauben, daf es in dieser Arbeit gelungen ist, eine rationell 
mechanische Erklirung der Hauptfurchungstypen zu geben. 

Es ist natiirlich unméglich, alle speziellen Fiaile in dieser Arbeit ein- 
zeln zu behandeln, es wird aber einem jeden auf Grund der hier aus 
gefiihrten Prinzipien gelingen, fiir alle Méglichkeiten der Furchung 
die Erklirung zu finden, und ein jeder wird sich von der Genauigkeit 
unserer Prinzipien iiberzeugen kénnen, die eine jede innere, die Spindel- 
richtung feststellende Kraft vollstiindig ausschlieBen. 

Ich erlaube mir die graphische Darstellung bei der Lésung unserer 
Probleme zu empfehlen, die die Faktoren, welche die Richtung der 
Ebenen bestimmen, klar darstellt. Wenn man den Synchronismus 
oder Asynchronismus der Teilung, das relative Volumen der Blastomeren, 
die Adhision, die bei jeder Teilung aufrecht erhalten wird, vor Augen 
hilt, gelingt die graphische Konstruktion sehr leicht. 

Die Schwierigkeiten, die bei der Lésung dieser Probleme sich offen- 
baren, sind manchmal sehr groB und rithren nicht von den statischen, 
sondern von veriinderlichen mechanischen Bedingungen her. Andere, 
manchmal uniiberwindliche Schwierigkeiten ergeben sich, wenn man 
die Richtung einer Spindel inmitten eines Zellaggregats feststellen will. 
weil die physiologischen Bedingungen desselben die Richtung der Spin- 
deln sehr beeinflussen. Unter physiologischen Bedingungen verstehe 
ich, ob sie sich in Teilung befinden oder nicht, oder in welcher Phase 
der Teilung sie eben sind. 

Man mu8 z. B. immer in der Erinnerung behalten, 1. daB die Zellen 
ihre Adhiision bewahren; 2. daf bei ihrer Teilung sie sich gemiB der 
Spindelachse verliingern; 3. daB sie zu gleicher Zeit sich senkrecht zu 
derselben verschmiilern. Die Teilung der Zelle iibt einen Druck auf 
jene aus, die sich in der Richtung der Spindelachse befinden und einen 
Zug auf jene, die seitwirts von ihr liegen. Daher riihrt die Tendenz 
der Spindeln, sich senkrecht zueinander einzustellen, wie man oft in 
den Zellenaggregaten beobachtet. In diesen Fallen ist es fast unmég- 
lich, die mechanischen Bedingungen der Zellen in der Teilung festzu- 
stellen. 

Ich versuchte die Lisung dieser verschiedenen Probleme mit Hilfe 
meiner geringen mathematischen Kenntnisse und eben wegen der 
Geringfiigigkeit derselben konnte ich in einigen Fiillen nicht die Genauig- 
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keit erzielen, die ich wiinschte. Ich hoffe jedoch, daB die Betrach- 
tungen im Grunde genommen mit einer Priizision behandelt wurden, 
die fiir solche Untersuchungen ausreicht. 

Ich wiirde mich sehr freuen, wenn ein anderer, der in der Mathematik 
mehr bewandert ist, die Deduktionen dieser Arbeit einer strengen 
Priifung unterwerfen wiirde. Dies wire fiir die Entwicklungsmechanik 
von groBem Nutzen, von der ich taglich mehr iiberzeugt bin, daB sie 
die Hauptrichtung der Biologie zu werden verspricht. 

Ich gebe gern zu, daB meine Erérterung fiir die Cytodierese, wie 
auch andere Prinzipien, die die Grundlagen dieser Arbeit bilden, fiir 
die heutige Biologie ein wenig kiihne Neuigkeiten bringen. Dies wire 
aber kein plausibler Grund, sie nicht anzuerkennen, wenn sie wirklich 
einen Fortschritt fiir die Wissenschaft bedeuten wiirden. 

Im fiinften Teile dieser Arbeit werden die verschiedenen Deviations- 
erscheinungen der Furchungsebene behandelt werden, welche kiinst- 
lichen mechanischen Bedingungen unterworfen sind. Auch hier wird 
sich eine Gelegenheit darbieten, die Genauigkeit deutlich zu erweisen, 
mit der die theoretischen Resultate mit unseren Versuchsergebnissen 
iibereinstimmen. 
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An dem Aufbau fast aller Organe des Wirbeltierkérpers beteiligen 
sich epitheliale und bindegewebige Elemente. Die epithelialen kénnen 
jedem der drei Keimblatter entstammen, die bindegewebigen sind 
siimtlich mesodermaler Natur. Aus verschiedenen Umstinden kénnen 
wir, wie Fischel (1910 und 1912) niher erérterte, schlieBen, daB die 
Entwicklung der epithelialen Elemente durch Selbst-, jene der binde- 
gewebigen Elemente durch abhiingige Differenzierung erfolgt, so dal 
wir zwei Arten von Keimblattabkémmlingen zu unterscheiden haben, 
nimlich »mit primiiren Potenzen ausgestattete, friihzeitig spezifizierte 
und ferner zuniichst indifferente, die in ihrer speziellen Entwicklung 
erst durch die ersterwihnten bestimmt werden« (Fischel). 

Zur Stiitze fiir diese Anschauung kann man unter anderem auch 
gewisse Ergebnisse heranziehen, welche bei zu anderen Zwecken unter- 
nommenen Versuchen mit dem Hérbliischen gewonnen wurden. 

In einem kurzen Bericht teilt Lewis (1906) mit, daB er bei vier Kei- 
men von Rana sylvatica, welchen er das Hérblischen entfernt hatte, 
die Bildung des knorpeligen Labyrinths vermibte, wihrend sich bei 
zweien, bei welchen die Entfernung des Horblischens nicht vollstandig 
erfolgt war, eine Knorpelkapsel ausbildete, deren GréBe jener des 
zuriickgebliebenen Teiles des Hérbliischens entsprach. Lewis trans- 
plantierte ferner die Labyrinthanlage von Rana sylvatica in den zwischea 
Auge und Ohr befindlichen Kopfabschnitt von Amblystoma, also auf 
eine andere Tierart und in eine ortsfremde Region. Das Hoérblaschen 
entwickelte sich an der abnormen Stelle normal weiter und es bildete 
sich um das Blischen herum eine Knorpelkapsel aus, von der nach- 
gewiesen werden konnte, daB sie nicht vielleicht aus mit dem H6r- 
blischen verlagerten Mesodermzellen von Rana sylvatica, sondern aus 
solehen von Amblystoma entstanden sein miisse. Hier ist also die 
Differenzierungsart der Mesodermzellen zweifellos durch die Art der 
Differenzierung des ihnen anliegenden Epithels des Ohrblaischens in 
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entscheidender Weise bestimmt worden, da diese Zellen normalerweise, 
wenn das Ohrblischen von Rana sylvatica nicht zwischen sie implan- 
tiert worden wire, niemals eine knorpelige Ohrkapsel aus sich hatten 
entstehen lassen. 

Spemann veroffentlichte im Jahre 1910 Ergebnisse von Versuchen, 
die bereits im Jahre 1905 ausgefiihrt und im Jahre 1906 kurz mitgetvilt 
worden waren. Die Versuche bestanden in der Drehung des Ohrblas- 
chens um 180° um eine schriig-transversale Achse. Er zeigte, dai 
sich das gedrehte Ohrblischen in der neuen Lage weiter entwickelt 
und das ihm anliegende Mesoderm zur entsprechenden Knorpelbildung 
angeregt hatte, da sich dagegen in Fillen, bei welchen eine Weiter- 
entwicklung unterblieb oder bei welchen das Ohrblaschen entfernt 
worden war, keine Knorpelkapsel bildete. 

In betreff der Stellung, welche das gedrehte transplantierte Ohr- 
bliaschen erlangt, widersprechen die Angaben Spemanns jenen Streeters. 
Streeter hatte nimlich (1906 und 1907) Beobachtungen iiber die phy- 
siologischen Wirkungen der Labyrinthexstirpation, sowie der Labyrinth- 
drehung veréffentlicht. Nach seinen Angaben drehen sich die trans- 
plantierten Hérblischen in die normale Lage zuriick, waihrend sie nach 
Spemann in der ihnen gegebenen abnormen Lage verharren. 

Ogawa (1921) fiihrt diese Verschiedenheit der Befunde auf einen 
Unterschied der Versuchsmethoden zuriick. 

Den Versuchen Spemanns und Streeters liegen Fragen der Ent- 
wicklungsmechanik bzw. der physiologischen Funktion des Ohrblis- 
chens selbst zugrunde. Die Frage nach der Abhangigkeit der Differen- 
zierung der bindegewebigen von den epithelialen Gewebselementen 
wird dabei von Streeter gar nicht, von Spemann, der allerdings die in 
Betracht kommenden Tatsachen kurz erwihnt, nicht niher erértert. 
Auch die Mitteilungen Lewis sind kurze und er selbst kiindigt eine 
ausfiihrlichere Darstellung an, die jedoch unseres Wissens bisher nicht 
erschienen ist. 

Unter solchen Umstinden scheint es nicht ohne Wert zu sein, gerade 
die Entwicklung des Ohrblischens und seiner Knorpelkapsel im Ver- 
suche dazu zu beniitzen, um die eingangs erwihnte Anschauung tiber 
die Differenzierungsweise der Organe zu priifen. Einer entsprechenden 
Anregung Prof. Fischels folgend, haben wir daher an einer groBen Zahl 
von Rana fusca-Keimen Exstirpationsversuche mit dem Ohrblischen 
ausgefiihrt und untersucht, ob und in welcher Weise sich das Mesoderm 
an der Stelle der Exstirpation verandert. 

Die Versuche wurden derart ausgefiihrt, daB die 3,5—4,5 mm langen 
Larven von der Gallerthiille befreit und in ein mit Leitungswasser 
gefiilltes Schalchen gebracht wurden, dessen Grund mit Paraffin aus- 
gegossen war. In das Paraffin wurde ein Griibchen gedriickt, in dem 
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das Tier wihrend der Operation, die unter dem binokularen Mikrosko, 
vorgenommen wurde, festgehalten werden konnte. Wir verwendete; 
mit gutem Erfolge das von Spemann (1906) angegebene Instrumen 
tarium — eine Haarschlinge, sowie eine fein ausgezogene Glasnade| 
Von der Anwendung eines Narkoticums wurde Abstand genommen 
da die Larven in diesem Stadium, von Streeter als Ende des »premoti 
stage « oder als »stage of spinal reflex « bezeichnet, auf den Reiz des Ein 
stichs iberhaupt nicht oder nur mit schwachen Bewegungen reagiere 

Die Anlage des Gehérorgans besteht in diesem Entwicklungsstadiun, 
aus einem von der Epidermis abgeschniirten Blischen von etwa 0,2 mn 
Durchmesser. Dieses wurde freigelegt, mit der Haarschlinge vorsich- 
tig gefaBt und herausgehoben. Die operierten Tiere wurden in Glas. 
schiilchen gehalten und in verschieden langen Zeitriumen nach der 
Operation fixiert (1/. Stunde bis 56 Tage). 

Zur Fixierung verwendeten wir die Bouwinsche Flissigkeit. Um 
das Sprédewerden des Dotters bei jungen Larven, bei alteren Tieren 
eine allzu starke Schrumpfung zu vermeiden, empfiehlt es sich nach 
unseren Erfahrungen die Praparate innerhalb eines Tages durch stei- 
genden Alkohol iiber Karbolxylol in Xylol zu bringen; die jiingeren 
blieben dann bis zur Einbettung je eine halbe Stunde in weichem (48°) 
und hartem (56°) Paraffin, altere Larven vom 12. Tage an kamen erst 
eine halbe Stunde in Xylolparaffin, dann je 10 Minuten in weiches und 
hartes Paraffin. Die Tiere wurden hierauf in liickenlose Querschnitt- 
reihen von 10 « Dicke zerlegt und diese mit Hiimatoxylin-Eosin gefarbt. 

Die Exstirpation wurde an 150 Larven ausgefiihrt, von welchen 
etwa 15 innerhalb des ersten Tages zugrunde gingen. Auch von den 
iibrigen starben manche; in Schnittreihen zerlegt wurden schlieBlich 
im ganzen 64. 

Unmittelbar nach der Operation laBt sich an der Wundstelle im 
Gewebsdefekt eine Anhiufung von Dotterplittchen und schwach farb- 
baren Kernen nachweisen (Abb. 1 und 4). Das Zentralnervensystem, 
dem das Blischen in diesem Stadium eng anliegt, kann in manchen 
Fallen eine Beschidigung aufweisen. 

In den nichsten Stunden findet man in der Nahe der Wunde die 
Epidermis verdickt. Ihre Zellen sind unregelmi®ig angeordnet, hoher 
als die der Umgebung und zeigen zahlreiche Mitosen. Der Wund- 
schlu8 erfolgt sehr bald, jedenfalls schon am ersten Tage, doch bleibt 
das Epithel an der Wundstelle noch lingere Zeit hindurch mehrschichtig. 
In einem Falle (Serie 109, 5 Tage nach der Operation) fand sich ein 
Epithelzapfen vor, der tief in das darunter liegende Mesenchym hinein- 
ragte. 

Die Ergebnisse unserer Versuche sollen in zwei Gruppen erortert 
werden. Die erste bilden jene Fille, in denen das Hérblaschen vollkommen 
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entfernt worden war; bei der zweiten Gruppe war dies nicht der Fall 
vewesen, vielmehr blieb entweder nur der Ductus endolymphaticus mit 
einem verschieden groBen Anteil des Gehérblischens zuriick oder es ent- 
wickelte sich der zuriickgebliebene Teil des Ohrblaschens zu einer dem an- 
deren Labyrinth ungefihr gleich groBen, aber abnorm geformten Bildung. 

Die Befunde 
Gruppe seien an Hand der fol- 


der ersten 
genden Bilder besprochen. 
Abb. 1 (Serie 179, 1, 4, 4, 
Exstirpation des rechten Laby- 
rinths) zeigt die Operations- 
stelle 1'/,. Stunden nach der 
vollstindigen Entfernung des 
Die Wundriin- 
der (Wr) sind scharf begrenzt, 
der obere Wundwinkel weist 


Horbliaschens. 


eine Verdickung der Epidermis 
auf. In der Wundhohle sieht 
man pyknotische Kerne und 
Kerntriimmer (Zk) nebst zahl- 
reichen 
Zellen 

plittchen. 


den verletzten 
stammenden Dotter- 
Das Medullarrohr 
Durchsicht 
Schnittreihe als 


aus 


erweist sich bei 


der unbe- Abb. 1. Rana fusca, 4mm lang, 1'2 Stunden nach 
der Operation. Vergr. 1: 72. 
Bezeichnung der Abbildungen: Ad Aorta descendens, 


schadigt. 


Auf Abb. 2 (Serie 108, 1, 
9, 1, Exstirpation des linken 
Labyrinths, 8 Tage nach der 


Operation) finden wir auf der 


Csca vorderer Bogengang, (sc! seitlicher Bogengang, 
De Ductus endolymphaticus, 1 Labyrinth, An Knor- 
pel, P) Parabasalplatte, Sa Sacculus, S+ sca Septen 
fiir den vorderen Bogengang, S¢sc/ Septen fiir den 
seitlichen Bogengang, ‘+ Saccus endolymphaticus, 
Si Sinnesepithel, / Utriculus, W, Wundrand, Vc Vena 


eardinalis anterior, Zk Zellkerne, 4 Ganglion pro 


rechten Seite das Labyrinth 
» oticum, V/// Ganglion acusticum, /X Gangl. jugulare. 


in seiner Entwicklung so weit 


fortgeschritten, das’ man am Schnitt die Anlage der Septen fiir den 
seitlichen Bogengang (Se scl) den scharf abgegrenzten Ductus endo- 
lymphaticus (De) und medial und ventralwirts die verdickte Anlage 
des Sinnesepithels (Si) erkennen kann. 


An der Abgangsstelle des 
Ductus endolymphaticus liegt der medialen Wand des Hoérbliischens 
das Ganglion acusticum (V///) an. Das Mesenchym zeigt bei starkerer 
VergréBerung eine dichtere Ansammlung von Zellen um das Hoér- 
blischen herum, welche die erste Anlage der spiteren Knorpelkapsel 
darstellt. Auf der linken Seite fehlt das Labyrinth vollkommen. An 
der Epidermis ist keine Narbenbildung zu sehen, ebenso erscheint das 
darunter liegende Mesenchym normal. 


Ein Ganglion acusticum ist 


Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 35 
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auf dem Schnitte nicht sichtbar. Das Ganglion jugulare (JX), die 
Aorta descendens (Ad) und die Vena cardinalis anterior (Vc), die auf 
der anderen Seite ventral und lateral vom Hoérblischen liegen, sind 
auf dieser Seite infolge der durch die Exstirpation bewirkten Ver- 
schiebungen etwas medial und dorsalwirts geriickt. 


Abb. 2. Rana fusca, 9 mm lang, 8 Tage nach der Operation. Vergr. 1: 90. 
Auf Abb. 3 (Serie 210, 2, 1, 8, Exstirpation des linken Labyrinths 
22 Tage nach der Operation) sieht man rechts das normale Labyrinth. 
Im Schnitt sind der dem Rautenhirn eng anliegende Saccus endolym- 
phaticus (Se), der vordere Bogengang (C sca) und der Utriculus (U) 
mit der Abgangsstelle des seitlichen Bogengangs (C se 1) getroffen. 
Das Sinnesepithel (8 7) ist an der Macula utriculi deutlich differenziert. 
Der medialen Wand des Utriculus liegt das Ganglion acusticum (VJJ//) 
an. Die Knorpelkapsel (An) ist in Gestalt einer vorwiegend einschich- 
tigen Lage bliischenférmiger Vorknorpelzellen angelegt. Sie geht 
medialwirts ohne Unterbrechung in die Parabesalplatte (Pb) iiber. 
An der linken Seite ist die Wundstelle an der hier vorhandenen Ein- 
ziehung kenntlich. Das Labyrinth fehlt hier vollstindig, auch von 
einer Differenzierung des Mesoderms dieser Gegend zu einer Ohrkapsel 
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ist nichts wahrzunehmen. Die Parabasalplatte endet daher auf dieser 
Kérperseite entsprechend der Stelle, an der sie auf der anderen Seite 
in die Kapsel des inneren Ohres iibergeht. Die Thymus (7h), Aorta 
descendens (dd) und Vena cardinalis anterior (Vc) sind im Vergleich 
zur normalen Seite, wie in dem vorher besprochenen Falle, medial 
und dorsalwiirts verschoben. AuBerdem finden wir auf der operierten 
Seite eine Gruppe von Ganglienzellen (JX), die, wie sich bei Durchsicht 
der Schnittreihe ergibt, dem Ganglion jugulare angehért. Durch die 
Exstirpation des epithelialen und das dadurch bewirkte Fehlen des 


Abb. 3. Rana fusca, 15 mm lang, 22 Tage nach der Operation. Vergr. 1:76. 7h Thymus 


knorpeligen Labyrinths erscheinen niimlich auf der Seite der Operation 
das Auge und das Ganglion prooticum kaudalwirts, andererseits die 
Vorniere und das Ganglion jugulare kranialwiirts geriickt. Die Ver- 
schiebung dieser Gebilde verursacht eine Asymetrie des Kopfes, die, 
wie dies auch Streeter in seinen Fallen feststellen konnte, bereits makro- 


skopisch sichtbar ist. 

Ganz gleiche Befunde, das heibt also vollstindiges Fehlen eines 
knorpeligen Labyrinths auf der operierten Seite, konnten wir an zahl- 
reichen anderen Fallen von vollstdndiger Entfernung des Hoérblaschens 
feststellen. Unsere Versuchsreihe umfabt Tiere bis zu einem Alter von 


35* 
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45 Tagen nach der Operation. Aus ihr kann mit Sicherheit geschlosse 
werden, daB die Differenzierung des Mesoderms zur Ohrkapsel nur bei 
Vorhandensein des Hérblischens erfolgt, daf also die Differenzierung 
dieses Mesoderms nur durch den EinfluB des Epithels des Ohrblischens 
ausgelést wird. 

Die folgenden Bilder stammen von Versuchstieren, bei denen dik 
Exstirpation des Hoérblischens keine vollstdindige war und bei denen 
als Rest des Hérblischens der Ductus endolymphaticus mit einem 
verschieden groBen Abschnitt des Labyrinths zuriickblieb. 


, 4mm lang, 4 Stunden nach der Operation. Vergr. 1:110 


Die Abb. 4 (Serie 208, 1, 5, 14, Exstirpation des linken Labyrinths, 
4 Stunden nach der Operation) zeigt auf der rechten Seite im Anschnitt 
das normale Hérbliischen (LZ) mit der Anlage des Ductus endolympha- 
ticus (De), die in diesem Stadium als eine Ausstiilpung der dorsalen 
Wand des Bliischens angedeutet ist. Auf der linken Seite erscheint im 
Schnitt die Operationswunde. Die Epidermis der ventralen Wundlippe 
(Wr) zeigt die bei Abb. 1 bereits besprochene Epithelverdickung. Die 
Wundhohle ist von Kerntriimmern (Z &), Dotterplittchen und Schollen 


von melanotischem Pigment erfiillt, die offenbar aus zugrunde gegange- 
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nen Zellen stammen. In dem dorsal von der Operationswunde liegenden 
Mesenchym finden wir ein von einschichtigem hohen Epithel aus- 
vekleidetes Gebilde (De), das aus zwei Lamellen besteht und sich nach 
unten hin in die Wundhohle éffnet. Die Epithelzellen dieses Gebildes 
enthalten an ihrer freien Fliche reichlich melanotisches Pigment. Es 
handelt sich hier, wie der Vergleich mit dem Hérbliischen der anderen 
Seite lehrt, um den dorsalen Teil des im iibrigen entfernten Hérblis- 
chens, also vor allem um dessen Ductus endolymphaticus, der bei der 
Operation unabsichtlich nicht mit entfernt worden war. Wir waren 
bemiiht, bei dem Eingriff jede Nebenverletzung zu vermeiden, ins- 


Abb. 5. Rane fusca, 9 mm lang, 7 Tage nach der Operation. Vergr. 1: 100, 


besondere aber Schiidigungen des Neuralrohres, dem der dorsale Teil 
des Hérblischens in diesem Stadium eng anliegt. So ist es zu erkliren, 
da gerade die Anlage des Ductus endolymphaticus in zahlreichen 
Fallen zuriickblieb. 

Auf Abb. 5 (Serie 120, 1, 7, 15, Exstirpation des rechten Labyrinths, 


7 Tage nach der Operation) ist das Labyrinth der linken Seite normal 
entwickelt. Im Schnitt erscheint, ahnlich wie auf Abb. 2, der Ductus 
endolymphaticus (Je) und die Anlage der Septen fiir den seitlichen 
Bogengang (Se sc l) getroffen. An einer Stelle, die dem Sinnes- 
epithel der spiiteren Macula utriculi entspricht, ist das Epithel der 
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Labyrinthauskleidung etwas héher (Si). Die Anordnung des Mesen- 
chyms um das Horblaschen liBt bei stiirkerer VergréBerung jene Ver- 
dichtung erkennen, die den Beginn der Differenzierung der Knorpel- 
kapsel darstellt. Auf der operierten rechten Seite fehlt das Labyrinth 
bis auf einen kleinen Rest (ce). Es ist dies ein rundes Blischen, das 
sich durch sechs Schnitte, unmittelbar dem Hirnrohr anliegend, ver- 
folgen liBt. Seine Wand wird von einem einschichtigen kubischen 
Epithel gebildet, das in seinem dem Lumen zugekehrten Anteil melano- 
tisches Pigment enthilt. Aus dem Vergleich der Lage und des Auf- 
baues dieses Gebildes mit der Anlage des Ductus endolymphaticus 
auf der normalen Seite erhellt, dab es sich um den bei der Operation 
nicht mitentfernten Ductus endolymphaticus dieser Seite handelt. 

Ahnlich wie in dem auf Abb. 2 wiedergegebenen Falle erscheinen 
auch hier Aorta descendens (4A d), Vena cardinalis anterior (Vc) und 
Ganglion jugulare (JX) infolge der Exstirpation des Labyrinths weiter 
medial gelagert als die entsprechenden Gebilde der anderen Seite. Fiir 
unsere Fragestellung besonders wichtig ist die Tatsache, dab das Meso- 
derm auf dieser Kopfseite nicht jene Verdichtung aufweist, wie sie auf 
der nicht operierten Seite als erste Anlage der knorpeligen Labyrinth- 
kapsel auftritt. 

Abb. 6 (Serie 141, 1, 11, 10, Exstirpation des rechten Labyrinths, 
16 Tage nach der Operation) zeigt bei stirkerer VergréBerung einen 
Schnitt durch den auf der operierten Seite vorgefundenen Labyrinth- 
rest. Dieser besteht, wie man aus der Durchmusterung der Schnitt- 
reihe erkennen kann, aus einem mit einschichtigem Epithel ausgeklei- 
deten Gang ()e) und aus einem ventral von ihm gelegenen und mit 
ihm in Verbindung stehenden Blischen (LL). Der Gang liegt der Seiten- 
wand des IV. Ventrikels eng an. Sein Epithel ist einschichtig, kubisch. 
Er entspricht in Form, GréBe und Lage, sowie in seinem histologischen 
Aufbau dem normalen Ductus endolymphaticus der anderen Seite. 
Das ventral davon gelegene Blischen (L) ist auf unserem Schnitt in 
seinem gréBten Durchmesser getroffen. Es ist birnférmig gestaltet; 
seine Wand wird von einer Schichte kubischen Epithels gebildet, dessen 
Zellen in ihrem dem Innern zugekehrten Anteil reichlich Pigment ent- 
halten. Es handelt sich hier offenbar um einen Teil des Ohrbliischens, 
der bei der Operation erhalten blieb und sich zu einem Blischen schlob. 
Es ist nun von besonderer Bedeutung, da sich die um dieses Gebilde 
befindlichen embryonalen Bindegewebszellen von den iibrigen durch 
die Beschaffenheit ihres Zelleibs und durch die Form ihres Kerns unter- 
scheiden und daB diese Besonderheiten sie als Vorknorpelzellen kenn- 
zeichnen (Kn), die ja in diesem Stadium die Hiille des normal entwickel- 
ten Labyrinths bilden. Man kann wohl, mit Recht annehmen, dab 


jener Teil des bei der Operation zuriickgelassenen Ohrblischenrestes, 
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der sich zu einem seiner GréBe entsprechenden Labyrinthrudiment 
weiter entwickelt hat, den Anreiz zur Knorpelbildung an dieser Stelle 
gab. Hierfiir spricht, daB in den Fiillen, in welchen sich an der Ope- 
rationsstelle nichts vom Labyrinth vorfand, Knorpel nicht angelegt 
wurde, wihrend andererseits die Knorpelbildung nur in der Nahe des 
Restes des Ohrbliischens und nur in dem Mafe stattfindet, als es der 
GréBe dieses Restes entspricht. 


, 14 mm lang, 16 Tage nach der Operation. Vergr. 1: 270. ©“ Medullarrohr. 


Auf Abb. 7 (Serie 203, 2, 9, 9, Exstirpation des linken Labyrinths, 
26 Tage nach der Operation) sieht man auf der rechten Seite das in 
seinen Hauptabschnitten bereits fertig gebildete Labyrinth. Der 
Schnitt trifft den seitlichen Bogengang (C sc 1) den Utriculus (U) und 


Sacculus (Sa), deren Trennung durch ein Septum angedeutet erscheint, 
ferner den Saccus (Se) und den Ductus endolymphaticus (De). An 


der medialen Seite des Sacculus liBt das mehrschichtige Epithel die 
Stelle der spiiteren Macula sacculi erkennen (Si). Ihr liegt die Pars 
posterior des Ganglion acusticum an (V/J/J7), von dem aus der Nervus 
acusticus ins Hirnrohr einstrahlt. Das Labyrinth ist von einer Knorpel- 
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kapsel umgeben (An), mit Ausnahme des ventralen Teils des Sacculus, 
an welcher Stelle sich zwischen den Knorpelzellen der Parabasalplatte 
und der Labyrinthkapsel eine Verdichtung des embryonalen Binde- 
gewebes findet. Bei stiirkerer VergréSerung erkennt man, dab an 
dieser Stelle die Umwandlung in Vorknorpel beginnt. Auf der operier- 
ten Seite liegt dem seitlichen Abschnitt der Decke des 1V. Ventrikels 
der Saceus endolymphaticus (Se) an, der, wie die Verfolgung der 
Schnittreihe ergibt, in Ausdehnung, Form und Aufbau dem der anderen 
Seite vollkommen gleicht. Unter seinem basalen Abschnitt liegt ein 
mit niedrigen Zellen ausgekleidetes Bliischen und ventral von diesem 
zwel von einschichtigem kubischen Epithe] ausgekleidete Giange (ZL) 


- 
—— te 
ee 

~ 


Abb. 7. Rane fusca, 16 mm lang, 26 Tage nach der Operation. Vergr. 1 : 90 


Zwischen diesen Gebilden und dem Bindegewebe der Haut ist ein birn- 
formiges Gebilde (An) eingeschoben, welches aus Knorpelzellen besteht. 
Von der Parabasalplatte ist dieses Knorpelstiick durch einen relativ 
weiten Zwischenraum getrennt, in welchem das Ganglion jugulare (JX) 
liegt. Die beiden Kopfseiten dieser Larve unterscheiden sich also da- 
durch, daB auf der einen das Labyrinth normal ausgebildet ist, wihrend 
sich auf der anderen Seite nur abnorm differenzierte Reste des Hér- 
blischens vorfinden. Auf der nicht operierten Seite ist eine normale 
Knorpelkapsel des Ohres ausgebildet worden, auf der anderen dagegen 
findet sich ein abnormes Knorpelstiick vor, das dem Labyrinthrudiment 
dicht anliegt und seiner Grébe nach mit der Grébe dieses Rudimentes 
iibereinstimmt. Die Deutung dieses Befundes ist wohl nur in dem 
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‘inne méglich, daB das den Ohrbliischenrudimenten anlagernde Meso- 
derm durch ihr Epithel zur Knorpelbildung veranlaBt wurde. Ent- 
sprechend der abnormen Beschaffenheit dieser Labyrinthreste konnte 
aber keine normale Ohrkapsel gebildet werden, sondern es muBbte ein 
ibnorm geformtes Knorpelstiick entstehen. 

Wie aus unseren Abbildungen und den iibrigen hier nicht niher 
erérterten und dargestellten Priparaten hervorgeht, machen die nach 
der Operation iibrig gebliebenen Reste des Ohrbliischens dieselbe 
Wanderung kranial- und dorsalwdrts durch, wie sie Streeter (1921) am 
normalen Hoérblischen wiihrend dessen Entwicklung festgestellt hat 

In der letzten Gruppe wollen 
wir eine Reithe von Schnitten 
besprechen, welche das Schicksal 
groBberer Ohrblischenreste dar- 
stellen. Welchem Teile des nor- 
malen Labyrinthes diese Reste 
entsprechen, li Bt sich meist nicht 
feststellen, da sie in fast allen 
Fillen abnorm verindert sind. 

Abb. 8 (Serie 105, 7, 5, Ex- 
stirpation des linken Labyrinths, 
| Tag nach der Operation) zeigt 
auf der rechten Seite das nor- 
male Hérblischen (Z). Dorsal 
und medialwirts zwischen dem 
Horblaschen und dem Hirnrohr 
befindet sich das Ganglion acusti- 
cum (VJ//). Auf der linkenSeite dl 
ist das Epithel der Epidermis gg song gh Tuan 
entsprechend der Operations- 
stelle nicht gleichmabig hoch (V). Die Mehrzahl der Zellen ist niedrige1 
als die anderer Hautstellen, einige héhere Zellen unterscheiden sich 
von den angrenzenden dadurch, da} sie weniger Pigment enthalten 
und daher heller als die benachbarten Zellen erscheinen. Am Mesen- 
chym 1laBt sich kein wesentlicher Unterschied gegeniiber der normalen 
Seite feststellen. Unter der Hautnarbe liegt das Hérblischen. Es 
ist lingsoval und von zylindrischem, durchaus einschichtigem Epithel 
ausgekleidet, das an der Ventralseite etwas héher ist. Das Bliaschen 
ist jedoch, ebenso wie das anliegende Ganglion acusticum, im ganzen 
kleiner als die entsprechenden Gebilde der anderen Seite. Ob diese 
Verkleinerung des Hérbliischens durch eine bei der Operation erfolgte 
Schiidigung hervorgerufen, also als Wachstumshemmung aufzufassen 
ist, oder ob durch die Operation ein Teil des urspriinglichen Bliaschens 
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entfernt wurde, wonach der zuriickgebliebene Rest sich wieder 2; 
einem allerdings kleineren Bliischen schloB, liBt sich nicht unterscheiden 

Auf Abb. 9 (Serie 93, 1, 8, 14, Exstirpation des linken Labyrinths 
9 Tage nach der Operation) finden wir auf der rechten Seite das normal 
Labyrinth getroffen. Im Schnitte sieht man die Anlage des Ductu 
endolymphaticus (Ye) und das Septum fiir die Bildung des vorderen 
Bogenganges (Se sc a). Das Epithel des Hérbliischens ist in dessen 
medial und ventralwirts gelegenen Anteil mehrschichtig (Si), ent 
sprechend der Stelle der spiiteren Macula utriculi. An derselben Stelle 
liegt die Pars posterior des Ganglion acusticum (V//7) dem Labyrinth 


Dea 
LAE 
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Abb. 9%. Rana fusea, 10 mm lang, 9 Tage nach der Operation. Vergr. 1: 100. 


an. Das Mesenchym laiBt bei stirkerer VergréBerung unmittelbar um 
das Epithel herum eine Verdichtung erkennen, die als erste Anlage 
der Knorpelkapsel zu deuten ist. Das Hérblischen auf der Seite der 
Operation ist viel kleiner. Die Anlage des Ductus endolymphaticus 
(De) ist deutlich abgegrenzt, dagegen ist die Septenbildung fiir die 
Bogengiinge unterblieben. Die Differenzierung des Sinnesepithels (S87) 


ist im Gange. Das Mesoderm weist in den dem Epithel anliegenden 
Teilen jene Verdichtung auf, welche die erste Anlage der Knorpelkapse! 
darstellt. Das Hérblischen ist hier also bei der Operation geschidigt 
und daher in seiner GréBenausbildung und Differenzierung behindert 
worden. Da es aber im wesentlichen noch vorhanden ist, iibt es auf 
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das ihm anliegende Mesoderm einen formativen Reiz aus und veranlaBbt 
es zur Bildung der knorpeligen Labyrinthkapsel. 

Abb. 10 (Serie 214, 1, 13, 10, Exstirpation des linken Labyrinths, 
26 Tage nach der Operation) zeigt auf der rechten Seite das normale 
Labyrinth mit dem Utriculus (’) und dem lateralen Bogengang (C sc 1). 
Die medial und ventral gelegene Macula utriculi ist an ihrem zwei- 
schichtigen Epithel (S87) zuerkennen. Ihr liegt das Ganglion acusticum 
an, das durch den Nervus acusticus mit dem Hirnrohr in Verbindung 
steht. Das Labyrinth ist in seinem lateralen Anteil von einer knor- 
peligen Kapsel (An) umgeben, die ventralwirts durch dichtes, spiiter 
verknorpelndes Bindegewebe mit der Parabasalplatte verbunden ist 
(Pb). Auf der linken Seite finden wir seitlich vom Rautenhirn den 
normal gelegenen und gebildeten Saccus endolymphaticus (Se), ventral 
und lateral davon erblickt man zwei gréBere Hohlriume (L), die auf 





Abb. 10. Fi wca. 19mm lang, 2% Tage nach der Operation. Vergr. 1:90. 


dem abgebildeten Schnitte durch ein gréBtenteils knorpeliges Septum 
getrennt sind, auf den weiter caudalwirts gelegenen Schnitten jedoch 
miteinander in Verbindung treten. Beide sind von Plattenepithel aus- 
gekleidet, das bei dem ventralwiirts gelegenen Hohlraum an der medialen 
Wand mehrschichtig ist. Dadurch und durch das eng anliegende Gang- 
lion acusticum wird diese Stelle als Macula gekennzeichnet Diese 
beiden Gebilde sind lateralwiirts von einer Knorpelkapsel umgeben (Kn), 
welche mit der Parabasalplatte (Pb) zusammenhiingt. In diesem Falle, 
in welchem ein Teil des Ohrbliischens erhalten blieb, hat sich also auch 
eine Knorpelkapsel entwickelt. Entsprechend der abnormen Gestal- 
tung der Abkémmlinge des Ohrblischens ist jedoch auch die Gesamt- 
form dieser Kapsel eine abnorme. Die Tatsache, dafB sich hier, wo das 
Ohrblischen zum Teil erhalten blieb, auch eine Knorpelkapsel ent- 
wickelt hat und noch mehr der Umstand, daB sich die Gesamtform 
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dieser Kapsel in enger Anpassung an die des Labyrinths ausbildet 
sprechen wohl unzweideutig dafiir, daB die Differenzierung der Mes 
dermzellen durch die Epithelzellen des ihnen anliegenden Ohrblische: 
ausgelést und geleitet wurde. 

Einen Fall anderer Art erblicken wir in der Abb. 11 (Serie 224, °, 
7, 2, Exstirpation des linken Labyrinths, 37 Tage nach der Operation), 
Auf der rechten Seite befindet sich das normale Labyrinth. Im Schnitte 
sind Utriculus (UV) und Sacculus (Sa) die Abgangsstelle des lateralea 
Bogenganges (C' sc 1) sowie Ductus (2) e) und Saccus endolymphaticus 





. 
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ca, 13 mm lang, 37 Tage nach der Operation. Vergr. 1:68 
(Se) getroffen. Der Macula sacculi (Si) liegt die Pars posterior des 
Ganglion acusticum (VJJJ) an, dessen Verbindung mit dem Zentral- 
nervensystem ebenfalls auf dem Schnitte zu sehen ist. Das Labyrinth 
ist von seiner Knorpelkapsel umgeben. Nur ventralwiirts findet sich 


eine Stelle, an welcher die Labyrinthkapsel mit der Parabasalplatte 
durch dichtes Bindegewebe in Verbindung steht. Auf der linken Kopf- 
seite befindet sich an Stelle des Ohrbliischens eine mit Fliissigkeit ge- 
fiillte Blase (L), die so groB ist, daB diese Region durch sie miichtig 
vorgetrieben erscheint. Derartige stark vergréBerte Ohrblischen be- 
obachtete Streeter (1906) bei seinen Drehungsversuchen mit der Laby- 


rinthanlage und bezeichnete sie als dropsical typ. Die tibermibige 
Ansammlung von Endolymphe fiihrt er auf eine durch die Operation 
erfolgte Schidigung der Ohranlage zuriick. In unserem Falle war das 
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Qhrbliischen so grob, dab es nicht bloB die Haut vorwélbte, sondern 
auch bis zum Medullarrohr vordrang und es durch den so ausgeiibten 
Druck auf der einen Seite in seiner Entwicklung wesentlich behinderte. 
In Anpassung an die Form und die Druckverhaltnisse wird diese Blase 
von einem Plattenepithel ausgekleidet. An einer Stelle (Sz) kenn- 
zeichnet ein etwas héheres Epithel die Anlage einer Macula, an zwei 


Stellen springen  niedrige 


Septen (S) in das Innere 


des Blischens vor, wie sie 
im Verlaufe der normalen 
Entwicklung die Abgliede- 
rung der Bogengiinge vor- 
bereiten. Untersucht man 
mit starkerer VergréBerung, 
so findet man diese grobe 
Ohrblase von einer diinnen 
einschichtigen Knorpelkapsel 
umgeben. Auch in diesem 
Falle erfolgte also die Diffe- 
renzierung des Mesoderms in 
enger Anpassung an jene des 
ihm anliegenden epithelialen 
Ohrblischens, was wieder nur 
indem Sinne gedeutet werden 
kann, daB die Differenzierung 
des Mesoderms von jener des 
Epithels abhingig ist. 

Die Abb. 12 (Serie 225, 2, 
4, 7, Exstirpation des linken 
Labyrinths, 37 Tage nach der 
Operation) stammt von einem 
mit dem vorigen voéllig tiber- 
einstimmenden Falle und gibt 
einen Teil des abnormen Pag iy NE ny RE 
Horblischens mit seiner Um- Operation. Vergr. 1: 270. 


Ver £ Epithel des Hérblaschens, £» Epidermis, /’ Pigment- 


ce y } torbkearar 
gebung bei stirkerer zellen, S Bogengangseptum. 


groBerung wieder. Man er- 

blickt hier das Epithel des Hérbliischens (Z), die einem Bogengang- 
septum entsprechende Vorbuchtung der Wand des Blischens (8), das 
Epithel der Haut (2p) sowie die Pigmentzellen (P) in dem Hautbinde- 
gewebe. Zwischen der Wand des Ohrblischens und dem Haut- 
bindegewebe ist eine Lage von Knorpelzellen (Kn) eingesprengt, die das 
Ohrblischen fast zur Giinze einhillt und die an der dem erwaihnten 
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Septum entsprechenden Stelle dicker ist als an den tibrigen Stelle: 

Es ist also in diesem Falle gleichfalls eine dem abnormen Ohrblisch 

entsprechende Knorpelkapsel gebildet worden, eine kugelige Knorpe 

schale, welche die hier kugelige Labyrinthanlage umhiillt. Die Bilduny 
dieses Knorpels aus den Mesodermzellen kann nur durch den Einflu 

des Epithels der, wenn auch abnorm gestalteten Ohrblase erfolgt sei 

Dieses Epithel weicht gleichfalls von der Norm wesentlich ab, da e 
infalge der Ausdehnung der Ohrblase abgeplattet und in seiner beson 
deren Differenzierungsart behindert wurde. Dadurch ist es aber, wis 
dieses Versuchsergebnis lehrt, des formativen Reizes auf das Mesoderm 
nicht beraubt worden. 

Die Ergebnisse unserer Untersuchungen lassen sich in folgenden 
Sitzen zusammenfassen. 

1. Nach vollstindiger Entfernung der Ohranlage bei Kaulquappen 
findet keine Regeneration der Ohranlage statt und es unterbleibt auch 
die Bildung der knorpeligen Labyrinthkapsel. Das Ganglion acusticum 
und der Nervus acusticus waren in einem Teil der Fille eben so groi 
wie in der Norm, in anderen Fillen erwies sich das Ganglion als wesent- 
lich kleiner. Die Unterentwicklung des Ganglion acusticum ist daher 
wohl nur als die Folge einer Schiidigung des Ganglion bei der Operation 
und nicht als eine Atrophie infolge Fehlens des Labyrinths aufzufassen. 
Das Auge mit dem Ganglion prooticum ist im Vergleich mit den Ge- 
bilden der Gegenseite weiter kaudalwirts, Vorniere und Ganglion jugu- 
lare sind weiter kranialwiirts, die HauptgefiiBe Aorta descendens und 
Vena cardinalis anterior mehr gegen die Mittellinie hin verschoben. 
Diese Veriinderungen lassen sich in rein mechanischer Weise durch die 
infolge des Fehlens des Labyrinths entstandene Gewebsliicke erkliren. 

2. Bei unvollkommener Exstirpation schlieBt sich der zuriickge- 
bliebene Teil des Hérbliischens wieder zu einem Blaschen. Doch ent- 
wickelt sich aus diesem nie ein vollstindiges Labyrinth, sondern es 
kommt zur Bildung unregelmaibiger Gebilde, die sich verschieden weit 
differenzieren kénnen. So unregelmibig diese Gebilde auch gestaltet 
sein mégen, geben sie doch stets AnlaB zur Bildung einer Knorpel- 
kapsel, die in ihrer Form der Form des epithelialen Gebildes angepaBt ist. 

3. Aus diesen Versuchsergebnissen liBt sich mit Sicherheit der 
SchluB ableiten, daB die Bildung der knorpeligen Ohrkapsel einen ab- 
hingigen Differenzierungsvorgang darstellt, welcher durch einen forma- 
tiven Reiz ausgelést wird, den das Epithel des Hérbliischens auf das 
ihm anliegende Mesoderm ausiibt. Fehlt dieser Reiz, so unterbleibt 
auch die Bildung der Knorpelkapsel und nur in dem Mabe, in welchem 
er vorhanden ist, differenziert sich das Mesoderm zur Ohrkapsel. Eine 
abnorme Form des epithelialen Labyrinths hat also auch eine abnorme 


Form der knorpeligen Labyrinthkapsel zur Folge. Durch diese Tat- 
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sache werden die eingangs erwihnten Anschauungen von Fischel iiber 
die Differenzierungsursachen der Keimblitter und iiber die Entwick- 
lung der Organe bestiitigt. 

4. Der Anteil des Hoérblischens, aus dem sich Ductus und Saccus 
endolymphaticus entwickeln, ist sehr friihzeitig bestimmt und in seiner 
Entwicklung unabhingig von dem Vorhandensein der iibrigen Ab- 
schnitte des epithelialen Labyrinths. Selbst bei vollstindiger Ent- 
fernung dieser Teile finden sich die beiden ersterwihnten Gebilde normal 


differenziert und gelagert vor, sind auch, wie beim normal entwickelten 
Labyrinth, nie von einer Knorpelkapsel umgeben. Die Fihigkeit, das 
anliegende Mesoderm zur Knorpelbildung anzuregen, ist also nur be- 
stimmten Abschnitten des Ohrblischens eigentiimlich. 

5. Nach der einseitigen Entfernung des Hoérblischens konnten wir 
bei unseren Versuchstieren Gleichgewichtsst6rungen feststellen, die 
vollstandig den von Streeter (1906 und 1907) bei seinen Versuchen 


gefundenen entsprachen. 
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1. Einleitung. 

Eins der interessantesten Kapitel der Zellbiologie ist zweifellos die 
Atmung der Zelle. Die Physiologie kennt schon seit lingerer Zeit 
eine Reihe von Methoden, um den Sauerstoffverbrauch und die Kohlen- 
siureerzeugung von Organismen, Organen, ja sogar von einzelnen Zellen 
zu bestimmen. Sie weib, daB auch bei diesen Vorgiingen besondere 
Fermente eine Rolle spielen, sogenannte Oxydasen, von denen es eine 
grobe Anzahl gibt, da fast zu jedem organischen Oxydationsprozel 
auch ein spezifisches Ferment gehért. Das Interesse des Morphologen 
mubte geweckt werden, wenn es gelang, solche sauerstoffiibertragenden 
Fermente in der unzerstérten Zelle nachzuweisen und auf diese Weise 
ihre Lokalisation in der Zelle zu erreichen. Seit der klassischen Arbeit 
von Paul Ehrlich (2) aus dem Jahre 1885 besitzen wir in der von ihm 
angegebenen Indophenolreaktion ein Mittel, um sowohl an lebenden 
wie an iiberlebenden Zellen oxydative Fermente nachweisen zu kénnen. 
Ehrlich hatte Tieren ein Gemisch von @-Naphthol und Dimethylpara- 
phenylendiamin eingespritzt. Ein solches Gemisch bildet schon beim 
Stehen an der Luft durch Sauerstoffaddition Indophenol- oder richtiger 
Naphtholblau. Bei Anwesenheit oxydativer Fermente wird diese 
Farbstoffbildung ganz wesentlich beschleunigt. Ehrlich konnte denn 
auch in den Organen der Versuchstiere eine mehr oder minder starke 
Blaufirbung makroskopisch nachweisen. Auch zum Nachweis von 
oxydativen Fermenten in Organbreien (éhmann und Spitzer) und in 
Organextrakten (Pohl) wurde diese Reaktion Ehrlichs verwandt. Es 
lag nun sehr nahe, sie auch auf das mikroskopische Gebiet auszudehnen 
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und durch ihre mikrochemische Verwendung festzustellen, wie und wo 
sie in den verschiedenen Zellen der Organe auftritt, ob am Kern oder 
Plasma, oder aber an beiden zugleich. Aber erst im Jahre 1907 wurde 
sie in Deutschland zuerst von Winkler (21) mikrochemisch ausgewertet, 
der mit ihrer Hilfe in dem Protoplasma menschlicher Leukocyten 
eine Oxydase nachwies. Schon einige Jahre vorher (1902) hatte Lillie (10) 

soweit mir bekannt als erster — die Ehrlichsche Reaktion an den 
Zellen fast simtlicher Organe des Frosches unter dem Mikroskop be- 
obachtet. 

Auf gleiche Weise wurden dann im Laufe der niichsten Jahre von 
einer Reihe von Forschern, wie W.H. Schultze, v. Gierke, Graff, Kat- 
sunuma u. a., Oxydasen an so zahlreichen Gewebs- und Zellarten nach- 
vewiesen, das es heute kaum eine einzige gibt, die noch nicht daraufhin 
untersucht ist. Hier mu ich natiirlich davon Abstand nehmen, an- 
zufiihren, wie und wo iiberall die Oxydasereaktion gelang, das wiirde 
mich viel zu weit von meinem speziellen Thema abfiihren. Was mich 
schon seit Jahren interessiert und die Veranlassung zu den folgenden 
Untersuchungen war, ist die Verwertung dieser Reaktion fiir die Er- 
weiterung unserer Kenntnisse von dem Befruchtungsvorgang, vor 
allem fiir die Frage, welche Veriinderungen durch das Eindringen des 
Spermiums im Ei hervorgerufen werden. Hierzu gehéren zweifellos 
auch Anderungen im Sauerstoffverbrauch der Eier. Wir wissen nun 
durch die auf exakten chemischen Methoden beruhenden Unter- 
suchungen Warburgs (19), daB der Sauerstoffverbrauch der Seeigeleier 
nach der Befruchtung auf das Sechs- bis Siebenfache ansteigt. Warburg 
allerdings deutete dieses Ergebnis so, daB diese Vermehrung der Oxy- 
dationen nach der Befruchtung nur durch die OberflichenvergréBerung 
des Eies bedingt sei und nicht etwa durch irgendeine Vermehrung 
oxydativer Fermente. Ferner hat Wolfgang Ostwald (12) in Extrakten 
der Geschlechtszellen von Triton cristatus und Rana esculenta eine 
Peroxydase und Katalase festgestellt. Von beiden war in den minn- 
lichen Keimzellen mehr vorhanden als in den weiblichen und bei einem 
Probeversuch ergab sich, daB eine Mischung von miinnlichen und 
weiblichen Keimzellextrakten eine stirkere Reaktion als jedes einzeln 
zeigte. Allerdings hat Ostwald zum Nachweis dieser Oxydasen nicht 
die Indophenolreaktion, sondern die Guajakreaktion benutzt, die nach 
neueren Untersuchungen keinen sicheren Nachweis von Oxydasen 
erlaubt. 

Vor kurzem habe ich (18) die genauere Lokalisation oxydativer 
Fermente in den Spermien des Menschen durch mikrochemische An- 
wendung der Ehrlichschen Reaktion untersucht, nachdem schon im 
Jahre 1912 Graff (5a) das Vorhandensein solcher erwihnt hatte. Auf 
die gleiche Weise hatte in den Jahren 1913 und 1914 M. A. van Her- 
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werden (7) in den Keimzellen von Strongylocentrotus lividus und Parech(. 
nus miliaris Oxydasen nachgewiesen, die sie nach Batelli und Stern (| 
als Oxydone bezeichnet. Weiter unten werde ich noch auf einige Einze!- 
heiten ihrer Arbeiten eingehen. Hier méchte ich nur kurz die von 
ihr festgestellte Tatsache erwihnen, daB die Spermien in der Nal: 
befruchteter Eier eine starkere Reaktion als sonst geben. Es reizt: 
mich nun, den Versuch zu machen, direkt mikrochemisch eine quan- 
titative Verinderung der sauerstoffiibertragenden Fermente im be 
fruchteten Ei im Vergleiche zum unbefruchteten festzustellen, und zwa: 
erwartete ich nach den oben erwihnten Angaben Warburgs und Ost. 
walds eine Vermehrung der Fermente nach der Befruchtung'). Zu 
diesem Zwecke wiihlte ich als Versuchsobjekt das Froschei, das mir 
am leichtesten zuginglich war. Ich mu aber gleich gestehen, daB es 
fiir diese Art von Versuchen recht ungeeignet ist, und ich deswegen nicht 
mein Ziel damit erreicht habe. Bei der Untersuchung der Ovarialeier 
aber, deren Verhalten gegen die Reaktion zunichst festgestellt werden 
mubte, um iiberhaupt einen Vergleich zwischen dem befruchteten und 
unbefruchteten Ei ausfiihren zu kénnen, ergaben sich einige so inter- 
essante Tatsachen, daf sich ihre Mitteilung wohl rechtfertigen laBt. 


Il. Untersuchungsmethode. 
Wihrend ich bei meiner ersten Untersuchung (18) die beiden fiir 


die Oxydasereaktion nétigen Reagenzien nach den Vorschriften von 
W. H. Schultze (16) herstellte, habe ich fiir diese Versuche die von 
v. Gierke und Graff (5e) angegebene Herstellungsart benutzt *). 

Lésung I. 05 g @Naphthol werden in 100 cem kochendes destil- 
liertes Wasser getan und damit einige Minuten lang gekocht. Nach 
dem Erkalten wird filtriert. 


1) Im Zusammenhang hiermit méchte ich noch auf die Untersuchungen 
von Jacoby (8) hinweisen, der in den Eiern von Arbacia pustulosa nach der Be- 
fruchtung ein Ferment nachweisen konnte, das Glycyltryptophan spaltet. Dieses 
Ferment ist auch in den Spermien vorhanden, aber nicht in unbefruchteten 
Eiern. Ferner machte Jacoby die interessante Feststellung, daB dieses Ferment 
auch in kiinstlich-parthenogenetischen Eiern auftritt, also nicht durch das 
Spermium in das Ei iibertragen wird. 

*) In neuester Zeit hat Graff (5c, 5a) sehr interessante Untersuchungen iiber 
die physikalisch-chemischen Grundlagen dieser Oxydasereaktion, die von ihm 
in abgekiirzter Form als »Nadireaktion« bezeichnet wird, gemacht, deren wich- 
tigstes Ergebnis ist, daB das Optimum der Reaktion bei einer fiir die ver- 
schiedenen Gewebe ganz bestimmten Wasserstoffionenkonzentration des Reaktions- 
gemisches liegt (z. B. fiir den Muskel ph = 7—8). Da meine Untersuchungen 
iiber die Ovarialeier schon abgeschlossen waren, als mir Graff's Arbeiten be- 
kannt wurden, und da es zuniachst fiir mich nur darauf ankam, die Lokali- 
sation der Fermente zu ermitteln, glaubte ich von der Bestimmung der opti- 
malen Wasserstoffionenkonzentration absehen zu kinnen. 
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Lésung Il. 05g Dimethylparaphenylendiamin (Griibler & Co.) 
werden in 100 ccm destilliertem Wasser kalt gelést. Die Lésung ist 
erst am nachsten Tage brauchbar und halt sich nur 2—3 Wochen. 
Zur Anstellung der Oxydasereaktion habe ich von diesen beiden Lé- 
sungen gleiche Mengen filtriert und jede von diesen mit Kochsalz- 
losung (0,64°,) auf die Halfte verdiinnt. Dann werden gleiche Mengen 
dieser verdiinnten Loésungen vermischt. In dieses Gemisch bringt man 
sofort die zu untersuchenden Gewebe, an denen man entweder auf 
dem bloben Objekttrager oder in einer kleinen feuchten Kammer das 
Eintreten der Reaktion unter dem Mikroskop beobachten kann. So- 
bald dies geschehen ist, empfiehlt es sich, das Reaktionsgemisch durch 
physiologische Kochsalzlésung zu ersetzen, da sonst die Reaktion 
schnell so intensiv wird, daB sie die Beobachtung stért. Die Unter- 
suchungen wurden an den Ovarien von Rana fusca und zwar meistens 
im Winter angestellt. Entweder wurden Gefrierschnitte angefertigt 
zwecks Untersuchung der grofen Ovarialeier, die im niachsten Friih- 
jahr ausgestoBen werden sollten, oder es wurden Stiickchen vom Ova- 
rium in toto in die Reaktionsfliissigkeit gelegt und dann die Reaktion 
besonders an den kleinen, teilweise noch ganz durchsichtigen Ovocyten 
unter dem Mikroskop beobachtet. Jegliche Fixierung ist ausgeschlossen, 
denn die Fermente, um die es sich hier handelt, werden dadurch ver- 
nichtet. Natiirlich wachsen dadurch die technischen Schwierigkeiten 
gerade bei einem Objekt, wie es die Eier von Rana sind, ganz bedeutend. 

Die Herstellung der Gefrierschnitte von solchen unfixierten Ovarien 
ist recht schwierig. AuBerdem fallt die Schnittserienmethode voll- 
kommen fort, so da$ man also nicht ein Ei ganz durchuntersuchen kann, 
sondern immer nur winzige Bruchstiicke davon bekommt, an denen 
man dann die Reaktion vornehmen mu. Ich habe die verschiedensten 
Versuche gemacht, um hier Abhilfe zu schaffen. So habe ich zum Bei- 
spiel in Gelatine eingebettet und dann die recht guten Gefrierschnitte 
untersucht. Ich habe die Reaktion an Totalpraiparaten angesteilt, und 
sie mit verschiedenen Fixierungsmitteln zu erhalten gesucht u. a. m., 
aber alles vergeblich. Die Gefrierschnittmethode blieb, wenigstens fiir 
die gréBeren Eier, die einzig brauchbare, wenn auch keineswegs ideale. 

Wiahrend der Gang meiner Untersuchungen so war, dab ich die 
Lokalisation der oxydativen Fermente zuerst in den groBen Ovarial- 
eiern und dann in den kleinen und mittelgroBen untersuchte, will ich 
mich jetzt bei der Beschreibung meiner Beobachtungen an die Reihen- 
folge der natiirlichen Entwicklungsstadien halten. 


ILI. Ergebnisse. 


Betrachtet man ein Stiick Ovarium bei schwacher VergroBerung 
unter dem Mikroskop, so sieht man zwischen den grofen, infolge ihrer 
36* 
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Pigmentation vollkommen undurchsichtigen Eiern ganz kleine, dic 
volikommen durchsichtig sind, und etwas gréBere undurchsichtige von 
schmutziggelber Farbe. In den kleinsten Ovocyten, die regelmiBig 
zu mehreren beieinander liegen und Durchmesser von etwa 250—300 /, 
aufweisen, bemerkt man folgende Einzelheiten. Das Plasma ist glas- 
klar, durch keinerlei Einschliisse getriibt. Der Kern liegt in der Mitte 
der Zelle, ist gegen das Plasma scharf abgegrenzt und hebt sich durch 
seine griinlichgelbe Farbung von diesem ganz deutlich ab. Unweit des 
Kernes sieht man ein weiteres rundliches Gebilde von ahnlicher Farbe. 
Es ist nicht so scharf wie der Kern abgegrenzt, zeigt aber auch keinen 
allmihlichen Ubergang in das Plasma. Wir haben es hier mit dem 
sogenannten Dotterkern zu tun, dessen Bedeutung noch sehr umstritten 
ist, worauf ich spiter noch zuriickkommen werde. Setzt man einem 
solchen Stiick Ovarium das Reaktionsgemisch zu, so sieht man schon 
mit bloBem Auge, daB nach einiger Zeit 
eine Anzahl der kleineren noch unpig- 
mentierten Eier anfangen, sich blau zu 
fiirben. Die Farbung schreitet schnell 
vorwiirts, und nach Verlauf von 10 bis 
15 Minuten erscheinen diese Eier als 
intensiv indigoblau gefairbte Piinktchen 
unter den anderen Ovarialeiern. Unter 
dem Mikroskop beobachtet man folgen- 
des: kurze Zeit nach Zusatz des Reak- 


Abb. 1. Schematische Skizze eines Eies von tionsgemisches sieht man in den klein- 
250—300 u Durchmesser. Intensive Ox 2 . . : 
weer et weOxvdase- Sten, ganz durchsichtigen Ovocyten eine 


reaktion am Dotterkern (k). AX = Kern. 
leichte Blaufairbung auftreten, die genau 


auf den Dotterkern beschrinkt ist. Kern und Plasma bleiben zu- 
nichst ganz ungefirbt. Im weiteren Verlauf der Einwirkung des 
Reaktionsgemisches nimmt die Blaufiirbung des Dotterkerns schnell 
an Starke zu. Wihrend das Plasma ganz allmiihlich eine sehr schwach 
diffuse graublaue Fiirbung annimmt, ist an dem Kern niemals eine 
Spur von Reaktion festzustellen (s. Abb. 1). Bei etwas gréBeren Eiern 
von 400—500 « Durchmesser beobachtet man, daB die stark reagierende 
Dotterkernmasse ihre kugelige Form aufgegeben und sich in Form einer 
mehr oder minder vollstindigen konzentrischen Schicht um den Kern 
herumgelegt hat. Der Kern ist noch sichtbar, zeigt aber keine Reaktion 
(s. Abb. 2). Bei noch gréBeren Eiern von iiber 500 « Durchmesser sieht 
man den Kern nur ganz schwach als helleren rundlichen Fleck durch- 
schimmern. Das ganze Ei ist jetzt mit Dotterkernsubstanz erfiillt. 
Durch Einwirkung des Reaktionsgemisches fiirbt sich das ganze Ei 
blau. Nur an der Stelle des Kerns bleibt ein heller Fleck aus der inten- 
siven Indigoblaufirbung ausgespart. An den groBen, stark pigmen- 
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tierten Eiern kann man keinerlei Anzeichen einer Reaktion bei Unter- 
suchung eines solchen Totalpriiparates beobachten. Zur Feststellung 
oxydativer Fermente in diesen Eiern mu man, wie schon oben er- 
wihnt, zur Gefrierschnittmethode greifen. Bringt man Gefrierschnitte 
von diesen Eiern in das 
Reaktionsgemisch, so be- 
obachtet man folgendes: 
die Dotterplittchen, mit 
denen diese Eier schon 
vollkommen  angefiillt 
sind, und deren rundlich 
ovale Form durch das 
Gefrieren etwas veran- 
dert ist, zeigen keinerlei 
Spuren von Reaktion. 
Nach kurzer Zeit sieht 
man aber bei schwacher 
VergréBerung in dem 
Schnitt einige  blaue 


Punkte auftreten. Abb. 2. Schematische Skizze eines Eies von 400—500 « Dureh- 
Untersucht man diese ™esser- Dk = Dotterkernmasse mit intensiver Oxydasereaktion 
, (durch schwarze Punktierung angedeutet). 
Stellen genauer, so ergibt 


sich, daB die Reaktion von dem eigentlichen Eiplasma, daf zwischen 
den Dotterplattchen liegt, geliefert wird. Eine solche Stelle hat die Form 
eines Kreises und besteht aus einem dunkelblau gefiirbten Kern, der bei 
Betrachtung mit starkeren Objektiven sich Oe 
in eine Unzahl von Farbstoffkérnchen auf- 
lést, wihrend nach der Peripherie zu die 
Farbe in ein schwaches diffuses Graublau 
iibergeht (s. Abb.3). Die GréBe dieser »Oxy- 
dationszentren«, wie ich sie einmal nennen 
will, ist zviemlich konstant. Ihre Durch- 
messer liegen zwischen 10O—30 4. Das iibrige 
Plasma gibt keinerlei Reaktion, auch nicht Abb. 3. Schematische Darstellung 
: . . es eines »Oxydationszentrums« in einem 
in Form einer schwachen graublauen Ver- grogen Ovarialei (nach einem Gefrier- 
farbung, wie ich sie von dem Plasma der papa aa rosy ny sw apron 
kleinsten Ovocyten beschrieben habe. Die Gefrieren etwas in ihrer Form ver- 
Zahl dieser Oxydationszentren ist sehr ver- i as 
schieden. Bisweilen trifft man nur 1—2 im Gesichtsfelde, oft aber 
auch 20—30 auf der gleichen Flache. 

Den Grund dieser Anhiufung habe ich nicht feststellen kénnen. 
Uber ihre genauere Topographie im Ei, ob peripher oder zentral, fern 
oder nahe dem Keimblischen gelegen, kann ich ebenfalls nichts aus- 
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sagen, da mir ja die Schnittserienmethode nicht zur Verfiigung stand 
In der Umgebung der Oxydationszentren sieht man auf dem Héhepunkt 
der Reaktion einige kugelige rotviolett gefiirbte Gebilde. Offenbar 
handelt es sich hier um Fettrépfchen, in denen sich das Indopheno! 
mit diesem Farbton lést, wie ich das auch an Fettzellen von Siuge- 
tieren beobachtet habe. Meine Beobachtungen ergeben also kurz fol- 
gendes: die intensivste Oxydasereaktion zeigt der Dotterkern und die 
von ihm abstammende vitellogene Substanz, in den groBen Ovarial- 
eiern gewisse Stellen des Plasmas, die ich als Oxydationszentren be- 
zeichne. Der Kern gibt niemals eine Reaktion. 


IV. Erérterung der Ergebnisse. 

Zuniachst méchte ich einige allgemeine Bemerkungen zum Zustande- 
kommen der Reaktion machen, ohne aber dabei auf alle physikalisch- 
chemischen Einzelheiten einzugehen. Man kénnte den Einwand 
machen, dab es sich bei dieser Oxydasereaktion einfach um eine Firbung 
der Zellen mit dem schon an der Luft entstehenden Indophenolblau 
handele, und daB also damit iiberhaupt nicht das Vorhandensein von 


Fermenten nachzuweisen sei. Dagegen spricht schon folgende ein- 
fache Beobachtung: die Gewebe und Zellen bliiuen sich viel eher und 
intensiver als das Reaktionsgemisch. Wiihrend dieses kaum eine 
leichte Blaufirbung aufweist, sind in den Geweben und Zellen bereits 
stark dunkelblau gefirbte Granula zu beobachten. 

Ferner hat Grdff (5b) darauf hingewiesen, daB sich der fertige Farb- 
stoff in kolloidaler Lésung befindet und in diesem Zustande also gar 
nicht in die Gewebe eindringen kénne. AuBerdem ist es bekannt, dal} 
das Indophenolblau »sehr schlecht fairbt«. Die Reaktion, d. h. die 
Blaufirbung in der Zelle kommt demnach so zustande: das Reaktions- 
gemisch bildet zunichst ein Indophenolweif, das farblos ist. Dieses 
diffundiert als molekulare Lésung in die Zelle und wird nun dort, wo 
sich oxydative Fermente befinden unter Sauerstoffaddition in Indo- 
phenolblau iibergefiihrt. Zugleich wird dieses in kolloidale Lésung 
gebracht, und zwar kann diese grobdispers sein, dann beobachtet man 
eine starke Blaufirbung, die durch das Auftreten von mikroskopisch 
sichtbaren Granula entsteht (Dotterkern), oder feindispers, dann sieht 
man eine diffuse schwachblaue Fiirbung (Plasma der kleinsten Ovo- 
cyten, Peripherie der Oxydationszentren). 

Nach Grdff (5b, 5d) ist dieser verschiedene’ Dispersionsgrad des ge- 
bildeten Indophenols bedingt durch den gréBeren oder geringeren 
Fermentgehalt der betreffenden Zelle. Der bisweilen auftretende rot- 
violette Farbton dagegen wird dadurch hervorgerufen, daB sich das 
Indophenol mit dieser Farbe in Fetten list. DaB es sich bei dieser 
Reaktion um die Wirkung von Fermenten handelt, kann keinem Zweifel 
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unterliegen. Das oxydationsbeschleunigende Agens, wie es Graff 
wohl um nichts zu prajudizieren, nennt, zeigt die allgemeinen Eigen- 
schaften der Fermente. Es ist thermolabil, wird durch Saiuren und 
Alkalien zerstért u. a., Cyankalium hemmt seine Wirkung, ohne sie 
ganz zu vernichten, wovon ich mich bei meinen Versuchen ebenfalls 
iiberzeugt habe. Seine Wirkung ist hier die eines typischen Kataly- 
sators. Ein an der Luft langsam ablaufender Oxydationsvorgang wird 
durch seine Anwesenheit wesentlich beschleunigt. 

Auf die Natur der hier besprochenen Fermente will ich nur ganz 
kurz eingehen. Es ist Aufgabe des Biochemikers, nicht des Morpho- 
logen, dariiber genauere Untersuchungen anzustellen. van Herwerden 
bezeichnet die von ihr mit der gleichen Methode in den Keimzellen von 
Seeigeln nachgewiesenen Fermente als Oxydone, da sie in ihren Haupt- 
eigenschaften dieser von Batelli und Stern aufgestellten Untergruppe 
der Oxydasen entsprechen. Die Oxydone nimlich werden von Batelli 
und Stern (1) gegeniiber den Oxydasen folgendermaben charakterisiert : 
»Die Oxydasen gehen in den wisserigen Auszug der Gewebe iiber, wih- 
rend die Oxydone im wasserunléslichen Riickstande verbleiben. Die 
Oxydasen kénnen durch Behandeln der Gewebe mit dem mehrfachen 
Volumen Alkohol oder Aceton dargestellt werden, wihrend bereits 
relativ schwache Lésungen von Alkohol oder Aceton (830—40°,) die 
Oxydone ginzlich vernichten. 

Das Trypsin ist ohne EinfluB auf die Oxydasen, wihrend es die 
Oxydone sehr rasch zerstért. Durch 15 Minuten langes Erwarmen der Ge- 
webe oder deren wiisseriger Ausziige auf 60° werden die Oxydasen 
nur wenig abgeschwiicht, wihrend unter denselben Bedingungen die 
Oxydone vollig vernichtet werden«. Ebenso wie van Herwerden bei den 
Geschlechtszellen von Strongylocentrotus und Parechinus konnte ich 
feststellen, daB die oxydativen Fermente in den Ovarialeiern des Fro- 
sches in ihren Eigenschaften durchaus den Oxydonen von Batelli und 
Stern entsprechen. Durch Erwirmen der Ovarien auf 60°, Einwirkung 
von schwachem Alkohol und Trypsin wurden die Fermente vernichtet, 
was durch das Ausbleiben der Reaktion nachzuweisen war. 

Ich komme nun zu der eigentlichen Besprechung meiner Befunde. 

Von besonderem Interesse ist das Verhalten des Dotterkerns bei der 
Reaktion. Wir hatten gesehen, da® er schon in den ganz kleinen 
Ovocyten eine intensive Reaktion gibt, wihrend das iibrige Plasma 
nur eine sehr schwache aufweist. Es ist hier nicht der Ort, das ganze 
Dotterkernproblem in voller Ausfiihrlichkeit zu entwickeln, besonders, 
da dies noch vor kurzem in einer Arbeit von Gajewska (3) geschehen ist. 
Nur einige kurze Angaben iiber den Dotterkern beim Frosch mégen 
hier angebracht sein. Cramer (1848) und Carus (1850) beobachteten 
in der Nahe der Ovocytenkerne von Rana temporaria ein kérniges Ge- 
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bilde, das von Carus a's Dotterkern bezeichnet wurde. Sein Vorhanden-. 
sein wurde dann von Leuckart, Allen Thomson, O. Schultze (15) und 
Leydig bestatigt. Ein weiterer Untersucher des Dotterkerns bei den 
Amphibien, Schiitz (14), macht iiber ihn folgende Angabe: »Der bein, 
braunen Frosch schon seit V. Carus und H. Cramer gekannte Kérpe: 

besteht auch hier aus einem einzigen dunkeln Klumpen punkt 
férmiger Kérnchen. In den jiingsten Eiern ist er nicht vorhanden. 
Anfangs ist der Kérnchenhaufen eine Kugel. Er wichst mit der Grélk 
des Eies, wird dabei immer ovaler, schlieBlich linglich und riickt imme: 
niher an die Eihaut, bis er parallel oder an derselben fest anliegt.. 
Diese Beschreibung stimmt mit meinen Beobachtungen vollkommen 
iiberein, nur eins méchte ich noch hinzufiigen. Zu einem gewissen Zeit- 
punkte in der Entwicklung des Ovarialeies ist es mit der Dotterkern- 
substanz ganz und gar angefiillt, so daB von dem eigentlichen Plasma 
nichts mehr zu sehen ist. Da es sich hierbei wirklich um die gleiche 
Substanz wie im Dotterkern handelt, geht erstens aus der gew6hnlichen 
mikroskopischen Untersuchung von Totalpriparaten (nicht Schnitten!) 
eines Ovariums hervor und zweitens aus dem gleichen Verhalten gegen 
die Indophenolreaktion. Ob nun diese Dotterkernsubstanz direkt die 
Dotterplattchen aus sich hervorgehen laBt, was manche Forscher 
meinen, oder ob sie erst im Plasma aufgelést und daraus dann durch 
veine Art Auskrystallisierens aus einer Mutterlauge« (Gurwitsch [6)) 
der Dotter entsteht, will ich einmal dahingestellt sein lassen. Aus 
meinen Beobachtungen kann man wohl den SchluB ziehen, daB an 
dieser Dotterkernsubstanz sich lebhafte chemische Umsetzungen voll- 
ziehen, bei denen oxydative Fermente eine bedeutende Rolle spielen, 
und die sicherlich in irgendeiner, wenn auch noch unbekannten Weise, 
mit der Bildung von Dotter in ursichlichem Zusammenhang stehen. 
Die rein morphologische Forschung ist bisher nicht imstande gewesen, 
die genaue Entstehungsweise des Dotters anzugeben. Es wird ihr, 
wie in vielen anderen Fillen die biochemische Forschung zu Hilfe 
kommen miissen, um diese recht komplizierten Vorginge aufzuklaren. 
Einen kleinen Beitrag hierzu hoffe ich auch durch meine Untersuchungen 
geliefert zu haben. 

Eine weitere wichtige Tatsache, die noch eingehender erértert werden 
muB, ist, daB der Kern der Eizelle bei meinen Untersuchungen niemals 
eine Oxydasereaktion zeigte. Dieses Verhalten des Kerns ist von be- 
sonderem Interesse im Hinblick auf das Verhiltnis von Kern und 
Plasma und ihre gegenseitige Beeinflussung. Loeb (11) hat im Jahre 
1899 die Hypothese aufgestellt, »daB der Kern das Oxydationsorgan 
der lebenden Substanz sei, und daB kernlose Zeilstiicke nur deswegen 
nicht imstande sind zu regenerieren, weil in ihnen die Oxydations- 
tatigkeit auf ein zu geringes MaB herunter gesunken ist.« Gegen diese 
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\nschauung Loebs hat sich Verworn (17) auf Grund seiner Unter- 
suchungen an kernlosen Stiicken von Spirostomum gewandt. 

Verworn hat kernhaltige und kernlose Stiicke dieses Infusors in 
eine Stickstoffatmosphire gebracht und beobachtet, dab die Proto- 
plasmastiicke mit und ohne Kern sich gegen die Sauerstoffentziehung 
ganz gleich verhielten. Er zieht aus seinen Untersuchungen den SchluB, 
»daB der Zellkern weder ein Oxydationsorgan noch ein Sauerstoffdepot 
der Zelle sein kann, sondern da die Atmung des Protoplasmas vom 
Zellkern unabhiingig erfolgt.« »Einen sehr schwerwiegenden Beweis 
zugunsten der Hypothese von Loeb«:nennt Gurwitsch (6) die Fest- 
stellungen von Lillie (10), der, wie oben erwihnt, zuerst die Ehrlichsche 
Indophenolreaktion mikrochemisch anwandte und damit fast alle 
Organe des Frosches untersuchte. JLzllie kommt in seiner Arbeit, in 
deren Titel er geradezu von »oxydativen Eigenschaften des Zellkerns « 
spricht, zu folgendem Ergebnis: 

»In einigen Fallen (besonders Leber- und Nierenzellen und Blutkérperchen) 
sieht man die gefiirbten Oxydationsprodukte hauptsichlich in und um den 
Kern verteilt, besonders an der Beriihrungsfliche zwischen Kern und Cyto- 
plasma. « 

Andere Untersucher, die nach ihm mit der gleichen Reaktion arbei- 
teten, haben diese Angaben im allgemeinen nicht bestatigen kénnen, 
vor allem nicht, da} man in dem Kern selbst eine Oxydasereaktion 
nachweisen kénne. Ihre Angaben hieriiber lauten folgendermaBen: 

Graff (5a): » Allgemein betrachtet, finden wir bei positivem Ausfall der 
Reaktion die blauen Kérnchen bald iiber das ganze Protoplasma gleichmaBig 
verteilt, bald liegen sie in gréBerer Anzahl, in vielen Fallen sogar ausschlieBlich der 
Kernwand an. Im Innern des Kernes finden sie sich niemals.« Und spiter 
(5e), »daB die Reaktionen, die an die Naphtholblauoxydasen gebunden sind, 


im Protoplasma ablaufen und nicht im Kern, zum allermindesten nicht aus- 
schlieBlich in diesem.« van Herwerden (7): » Die Kerne bleiben farblos.« 


Katsunuma (9) berichtet tiber die Reaktion der Ganglienzellen im 
GroBhirn: 


»In dieser blaugefiirbten Protoplasmamasse bleiben dagegen die Kerne der 
Ganglienzellen immer als heile, ganz ungefiirbte rundliche Flecke bestehen¢ . . . 
und im Kleinhirn » iiberdies fand ich im Kern dieser (Purkinjeschen) Ganglien- 
zellen eine bemerkenswerte Tatsache. Man sieht nimlich in der Umgebung 
der meisten Kernkérperchen regelmaBig ringférmig verteilte oxydasepositive 
Granulierung. Die bisherige Anschauung, daB die Oxydase niemals im Innern 
eines Kerns zu finden ist, findet damit eine Ausnahme.« 


Alle angefiihrten Untersucher kommen also zu dem SchluB, dab 
der Kern, ausgenommen im Falle Katsunuma, keine positive Oxydase- 
reaktion gibt. Fragt man nun, wie Lillie zu seinem ganz entgegen- 
gesetzten Ergebnis kommt, so meine ich, daB dies auf die Art seiner 
Untersuchungsmethode zuriickzufiihren ist. Er gibt in seiner Arbeit 
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eine Abbildung, die die Verteilung der Oxydasegranula in den weiben 
und roten Blutkérperchen des Frosches zeigt und bemerkt dazu, dai 
das betreffende Priparat nach einer 30 Minuten dauernden Einwirkuny 
des Reaktionsgemisches gezeichnet wurde. In dieser langen Einwir. 
kungsdauer scheint mir die Fehlerquelle der Feststellungen Lillies 2, 
liegen. Wir wissen ja, daB sich schon bei lingerem Stehen an der Luft 
aus den beiden Reaktionskomponenten das Indophenolblau bildet, und 
daB es dann in mehr oder minder grobdispersen Granula niedergeschlage1 
wird. Diese Niederschlige kénnen dann an Priparaten, die so lang: 
Zeit wie die Lillies dem Reaktionsgemisch ausgesetzt werden, leicht 
zu Tiiuschungen fiihren. Wenn ich die erwihnte Abbildung mit meinen 
Beobachtungen der Reaktion an Froschblutkérperchen vergleiche, so 
kann ich mich des Eindrucks nicht erwehren, da es sich bei Lilli: 
um solche »sekundiiren« Farbstoffgranula handelt, die sich dann an 
die Zellen adhirieren. 

Fiir die Frage, ob der Kern irgendwelchen EinfluB auf die oxyda- 
tiven Vorginge im Plasma ausiibt oder sie bedingt, scheinen mir folgende 
Feststellungen van Herwerdens (7) von beinahe entscheidender Be- 
deutung zu sein. 

»Die Oxydone scheinen nicht notwendig an die Anwesenheit des 
Kernes gebunden zu sein. Es gliickte mir bei Holothuria tubulosa kern- 
lose Eifragmente zu isolieren, welche nach einem Verbleib von 18 Stun- 
den in Seewasser noch eine deutliche Indophenolreaktion gaben« (van 
Herwerden S. 155). 

Alles in allem scheint mir, bisher wenigstens, nichts fiir die Ansicht 
Loebs zu sprechen, daB der Kern das Oxydationsorgan der Zelle sei. 
Hiermit soll natiirlich die Méglichkeit einer fiir die Oxydationsvorgiinge 
in der Zelle wichtigen Rolle des Kernes nicht véllig negiert werden. 
Es mag ja sein, daB die oxydativen Fermente des Kernes uns bisher 
aus Mangel an geeigneten Untersuchungsmethoden unbekannt geblie- 
ben sind. 

Zum SchluB méchte ich noch auf die Bedeutung der Oxydasereaktion 
fiir die experimentelle Priifung biologischer Fragen hinweisen. Ich 
habe in dieser Richtung schon einige Versuche gemacht, die aber noch 
weiterer Fortfiihrung bediirfen. Nur als ein Beispiel vielfacher ex- 
perimenteller Anwendungsméglichkeiten dieser Reaktion will ich einen 
meiner Vorversuche hier kurz angeben. Ich habe versucht, mit ihrer 
Hilfe Veriinderungen in den Ovarialeiern des Frosches bei sogenannter 
»somatischer Induktion« festzustellen. Ich bediente mich dazu der 
von Schiller (13) angegebenen Methode. Einem Froschweibchen wurde 
eine Ligatur um ein Bein gelegt und dieses durch Nekrose amputiert. 
Das Tier wurde zusammen mit einem Kontrolltier getétet und an den 
Ovarialeiern beider die Indophenolreaktion mit dem gleichen Reaktions- 
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gemisch angestellt. Es ergab sich nun, daB bei den Eiern des Ver- 
suchstieres die Reaktion spiiter eintrat, dann aber allem Anschein nach 
sich zu gleicher Stiirke ausbildete wie bei den Eiern des Kontrolltieres. 
Hieraus darf wohl nur der SchluB gezogen werden, daB die Diffusibili- 
tat der Versuchseier vermindert war, daB aber an den oxydativen 
Fermenten selbst keine Verinderungen aufgetreten waren. Wie gesagt, 
es handelt sich hier nur um Vorversuche, aus denen man noch keine 
bindenden Schliisse ziehen kann. AuBerdem kam es mir ja auch nur 
darauf an, die vielseitige und interessante Verwendung dieser Reaktion 
kurz an einem Beispiel zu illustrieren. Ich glaube, daB sie uns fiir die 


weitere Erforschung der geheinnisvollen lebenden Substanz noch 
manches leisten kann und wird. Mit Graff (5d) stimme ich vollkommen 
iiberein, wenn er behauptet, »sie verkniipft aufs Innigste die Faden 
morphologischer und physiologischer Forschung. « 
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Die Herkunft der Polaritiit des Eies 
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1. Die bisherigen Anschauungen. 

Ein grober Teil der experimentellen Arbeit am Ascaris-Ei, die bisher, 
namentlich von Bovert und zur Strassen getan ist, befaBt sich mit der 
Frage nach dem EinfluB, den seine polare Organisation auf die ersten 
Teilungs- und Differenzierungsvorginge ausiibt. Da das Ascaris-Ei 
von einem gewissen Zeitpunkte an eine solche polare Organisation be- 
sitzt, ist zweifellos und kommt morphologisch und physiologisch zum 
Ausdruck. Morphologisch ist das allerdings nicht regelmaBig der Fall: 
in den reifen Eiern vieler, aber nicht aller Weibchen ist der Dotter in 
derjenigen Halfte angesammelt, aus welcher die Ventralzelle (= P,) 
hervorgeht; die beiden Vorkerne liegen dann.in der Dotteransammlung 
und daher deutlich exzentrisch im Ei. Physiologisch ist aber die 
Polaritét des Ascaris-Eies stets unverkennbar, indem es bei der ersten 
Teilung zwei verschiedenwertige Blastomeren bildet, die Ventralzelle 

- P,) und die Dorsalzelle (= AB). Die Polarititsachse ist somit 
im Stadium der ersten Furchungsteilung durch die Achse der Teilungs- 
spindel gegeben (Abb. 1). 

Alle Autoren sind sich dariiber einig, daB diese Polaritat des Ascaris- 
Kies auf einer in der Richtung ihrer Achse vorhandenen Verschieden- 
heit des Plasmas beruht, die man sich nach Boveri (1910b) in zweierlei 
Weise vorstellen kann: Entweder besteht sie in »etwas Absolutem 4, 
indem etwa am animalen Pol eine Haube eines besonderen, morpho- 
logisch aber nicht nachweisbaren und durch Zentrifugalkraft auch nicht 
beeinfluBbaren Stoffes liegt, der dem ganzen iibrigen Plasma fehlt 
(» Absoluthypothese«). Oder es nimmt im Eiplasma »irgendein Etwas« 
in der Richtung vom animalen zum vegetativen Pol zu oder ab, so daB 
man jeden mehr vegetativ gelegenen Eibereich vielleicht als positiv 
gegeniiber einem mehr animal gelegenen negativen Bereich bezeichnen 
konnte (»Relativitatshypothese «). 

Wie man sich das Wesen dieser Polaritaét nun auch im genaueren 
vorstellen mag, jedenfalls mu8 sie zu irgendeiner Zeit und durch irgend- 
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welche Ursachen im Ascaris-Ei einmal zustande kommen, und hieriiber 
bestehen bei den Autoren ycrschiedene Anschauungen. Auf einen 
spiten Zeitpunkt verlegt zur Strassen (1906) die Ausbildung der Polari- 
tit. Er halt es zwar fiir wahrscheinlich, daB das Eiplasma schon yo. 
der Befruchtung nicht vdllig isotrop ist, sondern eine nach mehreren 
Richtungen des Raumes geschichtete Struktur besitzt, die den Ric)- 
tungskérpern und Vorkernen bestimmte Lagen und Bewegungsbahnen 
vorschreibt und spiater als »Lineal der Spindelrichtung« Verwendung 
findet. Diese Struktur des Plasmas kann aber mit seiner Polaritiit 
nichts zu tun haben, wie bald ersichtlich sein wird; vielmehr entsteht 
die »Organisation« des Eiplasmas und damit seine Polaritét nach zur 
Strassen sehr viel spiter, vielleicht kurz vor der ersten Furchungs- 
teilung und zwar unter dem Einflu8 der Architektur des Kernes. Boveri 
(1910b) ist wie zur Strassen der Meinung, da®B die Polaritat in der un- 
befruchteten Oocyte I. Ordnung noch nicht besteht, sondern sich erst 
nach der Befruchtung als etwas Neues bildet, wenn auch fraglich sei, 
wann das geschieht. Von Ergebnissen gewisser Versuche ausgehend, 
nimmt Boveri an, daB die Richtung jeder Zellteilung den entstehenden 
Schwesterzellen eine Polaritit einpriigt, und folgert daraus, daB ver- 
mutlich auch die Polaritat des Eies auf eine vorausgegangene Zelltei- 
lung, nimlich die Abschniirung der Richtungskérper zuriickzufiihren 
ist. Warum kann nun nach Boveri und zur Strassen die Polaritaét im 
Ei vor den Richtungsteilungen noch nicht ausgebildet sein? Unter 
den bei Ascaris beobachteten Rieseneiern gibt es solche, deren Entwick- 
lung, wie zur Strassen (1906) sagt, das getreue, nur vergroBerte Abbild 
einer normalen Ontogenese ist ; das sind diejenigen Doppeleier, die durch 
Verschmelzung von zwei noch unbefruchteten und ungereiften gewohn- 
lichen Eiern entstanden und danach monosperm befruchtet worden sind. 
Ihre typische Entwicklung wire nicht zu verstehen, wenn jedes der 
beiden zur Verschmelzung kommenden Einzeleier schon eine eigene 
Polaritait mitbrichte und behielte; daher nehmen die beiden Autoren 
an, da in dem Doppelei die Polaritat erst nach der Verschmelzung 
ebenso wie in einem gewohnlichen Ei entstand. Nach Boveri geschieht 
das, wie gesagt, durch den EinfluB der Richtungsteilungen, die in dem 
Riesenei eben dann als einheitlich vorausgesetzt werden miissen. Zur 
Strassen aber glaubt, daB die Polaritit erst nach dem Ablauf der 
Richtungsteilungen durch den EinfluB der Vorkerne sich ausbildet 
und findet einen Beweis dafiir in der Entwickhung symmetrischer Zwil- 
linge aus Dreifachrieseneiern. Diese sind nach seiner und Boveris 
Meinung entstanden durch Verschmelzung eines monospermen Doppel- 
eies, dessen Zustandekommen eben geschildert wurde, mit einem eben- 
falls monosperm befruchteten gewdhnlichen Ei. Zur Strassen (1906) 
zeigte nun, daB aus einem solchen Dreifachei zwei genau gleich grobe 
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/willinge entstehen kénnen, die mit ihren vegetativen Zellen verlitet 
sind. Die Grenze zwischen den beiden gleichgroBen Zwillingen kann 
nicht der Grenze zwischen dem Einfach- und dem Doppelei entsprechen, 
da diese natiirlich verschieden groB sind. Daher nimmt zur Strassen 
an, daB das Gesamtplasma des Dreifacheies sich in zwei gleichgroBe 
Bereiche durchschniirte und aus jedem einer der Zwillinge entstand. 
Da aber das Einfach- und das Doppelei in schon befruchtetem und 
reifendem Zustand verschmelzen, brachte bei Annahme der Auffassung 
Boveris jedes von ihnen seine eigene Polaritat mit, die mit der fiir die 
Entwicklung erforderlichen Polaritat der beiden gleich groBen Bereiche 
nicht tbereinstimmen kénnte. Daher muB die Polaritat nach zur 
Strassen sich erst nach der Aufteilung des Dreifacheies in die beiden 
Bereiche und damit nach den Reifungsteilungen ausbilden. Boveri 
(1910b) konnte aber auch diese Beobachtungen zur Strassens mit seiner 
Auffassung, da8 mit Ablauf der Richtungsteilungen die Polaritit im 
Ki festgelegt wird, vereinigen, indem er der Beweisfiihrung zur Strassens 
jene zwei eingangs genannten Hypothesen iiber die genauere Natur 
der polaren Eiorganisation gegeniiberstellte, mit denen sich alle Fille 
beobachteter Eientwicklung, auch die Entstehung symmetrischer Zwil- 
linge aus Dreifachrieseneiern in Einklang bringen lassen. Voraussetzung 
fiir seine Uberlegungen ist aber, daB monosperme Doppeleier, die sich 
typisch entwickeln, einen einheitlichen zweiten Richtungskérper bilden, 
weil sie eine einheitliche polare Organisation bekommen, wahrend 
Rieseneier, die Zwillingsentwicklung zeigen, zwei zweite Richtungs- 
kérper abschniiren miissen, da in ihnen eben zwei polare Organisationen 
sich ausbilden. Kautzsch (1913) wies nun aber darauf hin, dab diese Vor- 
aussetzung nicht zutrifft, da das Auftreten von Einfach- und Zwillings- 
entwicklung unabhangig ist von der Zahl der zweiten Richtungsk6rper. 

Mithin ist die Frage, wann die Polaritat im Ascaris-Ei festgelegt ist, 
noch ungelést. Mit ihr steht eine andere Frage im Zusammenhang, 
nimlich die, ob der Abschniirungsort der Richtungskérper, insbesondere 
des zweiten, der allein an der Eioberfliche hingen bleibt und als Marke 
dienen kann, eine Beziehung zur Polarititsachse besitzt. Zweifellos 
liegt der zweite Richtungskérper, wenn das Ascaris-Ei sich zu teilen 
beginnt oder.schon geteilt hat, nicht regelmaéBig am animalen Pol. 
Boveri (1910a) bezeichnet es als eine Ausnahme, dab er bei den Eiern 
eines Weibchens den Richtungskérper stets genau am animalen Pol 
gefunden hat, und schon Zoja (1896) sah ihn in manchem Material 
nicht selten an der Ventralzelle, ohne daB die Entwicklung abnorm 
verlief. Wir wissen aber nicht, ob der Entstehungsort des zweiten 
Richtungskérpers etwas variieren kann, oder ob der Richtungskorper 
nur haufig von dem animalen Pol, wo er sich abschniirt, mehr oder 
weniger weit fortwandert. 
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Die ganze Schwierigkeit der Frage nach der Herkunft der Polaritii: 
im Ascaris-Ei beruht im Grunde genommen darauf, daB das kuge! 
runde Ei keinerlei Marke aufweist, die die Richtung einer polare 
Organisation erkennen lieBe, falls eine solche zur Zeit der Richtungs 
teilungen oder schon vorher im Plasma vorhanden ist. Denn die Lager 
des zweiten Richtungskérpers zur Eiachse ist, was auch der Grund 
dafiir sein mag, sicher nicht ganz regelmiBig, und die einseitige An 
sammlung des Dotters in der vegetativen Eihalfte, die man bei manchem 
Material findet, tritt erst nach Vollendung der Reifungsteilungen ein. 
Soll aber die kausale Analyse der ersten Entwicklungsvorgiinge des 
Ascaris-Eies, das ja in vieler Hinsicht ein ausgezeichnetes Objekt fii: 
experimentelle Untersuchungen ist, fortschreiten, so miissen wir zuvor 
eine einigermaBen gesicherte Vorstellung dariiber gewinnen, wie und 
wann die polare Organisation, die zweifellos die ersten Furchungs- 
vorginge maBgebend beeinfluBt, zustande kommt. 


2. Birnférmige Ascariseier und ihre Entstehung. 

Ein Zufall erméglichte es, hieriiber Aufschliisse zu erhalten. In 
diesem Friihjahr fand mein Schiiler, Herr Wilhelm Ruppert, der mit 
anderen Untersuchungen am Ascaris-Ei beschiftigt ist, in einem Weib- 
chen Eier, die ihm durch ihre abnorme Beschaffenheit auffielen: Manche 
Kier hatten einen abnorm groBen ersten Richtungskérper gebildet, 


wobei die innere Perivitellinhiille den Schalenraum wie eine Scheide- 
wand zwischen Ei und Richtungskérper teilte; bei noch mehr Eiern 
trat ein abnorm grober zweiter Richtungskérper auf. Beides ist ja 
schon beschrieben (Sala 1895 und Kautzsch 1912). Eine dritte Eigen- 
tiimlichkeit des Materiales erschien mir sofort als die bedeutungsvollste : 
Die Schale keines einzigen Eies hatte die gewéhnliche kugelrunde Ge- 
stalt, fast alle waren birnférmig, im einzelnen aber sehr verschieden. 

Ein Blick auf die Abb. 3—15 zeigt die sonderbaren Schalenformen 
ohne weiteres. Man findet sehr hiufig fast kugelrunde, an einer Seite 
aber in eine Spitze ausgezogene Schalen (Abb. 3), und von dieser Form 
fiihren alle erdenklichen Ubergiinge (Abb. 4, 5 und 6) zu Schalen, die 
langbirnférmig sind (Abb. 7). Schon in normalem Material sind zu- 
weilen Eier nicht selten, die ahnlich jenen von Ascaris lumbricoides 
kurz-ellipsoidische Schalen mit zwei vollkommen gleichen, abgerun- 
deten Polen haben; ahnliche fehlen in dem Material auch nicht, doch 
sind die Schalen dann stets lang-ellipsoidisch.. Aber meistens ist doch 
das eine Ende der Schale deutlich spitzer als das andere (Abb. 8). Bei 
vielen der birnférmigen Schalen ist das spitzere Ende mehr oder weniger 
abgestumpft (Abb. 9, 10 und 11), und namentlich bei solchen Formen 
findet sich dann hiufig eine verschieden starke Einziehung nahe dem 
spitzeren Ende (Abb. 12, 13 und 14). Diese Gestalten leiten schlieBlich 
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iiber zu solchen, bei welchen die Einschniirung so stark ist, daB die 
Schale fast sanduhrférmig aussieht, wobei aber seine beiden durch dieEin- 
schniirung getrennten Halften stets verschieden groB sind (Abb. 15). 
Die Schalen von gestreckterer Form erscheinen gréBer als die kurz- 
birnférmigen, so daB sie auf den ersten Blick beinahe fiir Rieseneier 
gehalten werden konnten. Tatsachlich diirfte der Gré®enunterschied 
zwischen den verschiedenen Schalen in der Mehrzahl der Fille sich nicht 
als sehr betrichtlich erweisen, wenn man sich die Miihe nihme, ihr 
Volumen zu berechnen. Fast alle Schalen dieses Materiales sind auch 


Abb. 3 


mehr oder weniger gréBer als die normaler Eier, wie das in Abb. 1 zum 
Vergleich dargestellte normale Ei zeigt. Selbstverstiindlich sind alle 
Abbildungen auch Abb. 16 und 17 — bei genau der gleichen Ver- 
gréBerung gezeichnet (niimlich: mit Leitz Objektiv 7, Zeif Kompen- 
sationsokular 6, Tubusliinge 17, mit Abbeschem Zeichenapparat auf 
Objekttischhéhe, bei der Vervielfiltigung auf 3/;, verkleinert). 

Mit Ausnahme der recht seltenen vollkommen lang-ellipsoidischen 
Schalen haben also alle iibrigen einen stumpfen und einen spitzeren 
Pol; die Verbindungslinie der beiden Pole soll Schalenachse genannt 
werden. 


Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100 37 
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Die Antwort auf die Frage, auf was diese polare Schalengestal 
zuriickgefiihrt werden muB, lag von vornherein nahe. Bei Ascaris 
sind bekanntlich die jungen Oocyten I. Ordnung an der Rhachis an- 
gewachsen, um welche sie im Querschnitt durch Eiréhren, dicht an- 
einander gedriingt, strahlenartig angeordnet erscheinen. Sie haben die 
Form langer, schmaler Kegel, die mit der Basis gegen die Eiréhren- 
wand gerichtet sind, mit der Spitze an der Rhachis sitzen. Nach Ab- 
schluB des Wachstums lésen sich die Oocyten von der in diesem Eileiter- 
abschnitt verschwindenden Rhachis los. Ihr urspriinglich in der Nal: 
der Basis gelegenes Keimblischen riickt gegen die Mitte der zuniichs' 
noch langgestreckten Oocyte, die dann zuerst ellipsoidische und schlieti- 
lich eine kugelrunde Form annimmt. In dieser Gestalt tritt die Oocyte 
in den Uterus ein und wird dabei befruchtet, worauf zuerst die »iuBere 
Perivitellinhiille « — hier der Kiirze halber einfach Schale genannt 
und dann der erste Richtungskérper, danach die »innere Perivitellin- 
hiille« und dann der zweite Richtungskérper gebildet werden. Ich 
nenne das urspriinglich an der Rhachis angeheftete Ende der Oocyte 
[. Ordnung seiner Form nach ihren spitzen Pol, das gegen die Wand 
der Eiréhre gerichtete Ende aus dem gleichen Grunde ihren stumpfen 
Pol und die Verbindungslinie zwischen beiden die »urspriingliche 
Oocytenachse «. 

In den Eiréhren des Weibchens, das das untersuchte Material 
lieferte, behielten nun die von der Rhachis abgelésten Oocyten ihre 
kegelférmige Gestalt bis zu einem gewissen Grade bei, indem sie eben 
an ihrem Rhachisende spitz blieben (Abb. 2). Mithin sind an ihnen 
stumpfer und spitzer Pol sowie die urspriingliche Oocytenachse dauernd 
erkennbar, und das bildet eben die giinstige Eigentiimlichkeit des 
Materiales, welche die Lésung der Frage nach der Herkunft der Polari- 
tat im Ascarisei erméglichte. 

Die oben beschriebenen verschiedenen Formen der Schale zeigen 
sich auch schon an den nackten Oocyten, obwohl es natiirlich an den 
zum Zwecke der Untersuchung erforderlichen Schnittpraparaten') 
schwieriger ist, diese Formen festzustellen. Die noch nackten Oocyten 
sind hiufig etwas kleiner als die schon beschalten, was wohl auf einer 
Schrumpfung des noch ganz schaumigen Plasmas beruht; wenigstens 
zeigen viele Oocyten deutliche Schrumpfungserscheinungen an ihrer 
Oberfliiche. Wie die Schalen sind auch die noch nackten Oocyten etwas 
gréBer als normal. Das ist zweifellos dadurch bedingt, daB sie mit 
dem Ubergang zur Kugelform, wie wir sehen werden, erst nach der 


1) Die Ausstriche von Eiern aus Vagina und unterem Uterusabschnitt 
wurden mit Alkohol-Eisessig fixiert und mit Salzsiure-Karmin gefirbt. Die 
iibrigen Teile des Uterus und die Eiréhren wurden mit dem Sublimatgemisch 
nach Petrunkewitsch fixiert, die Schnitte mit Himatoxylin und Eosin gefirbt. 
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Befruchtung beginnen; die Schalenbildung setzt bei ihnen also schon 
ein, bevor sie sich abgekugelt haben, und daher bekommt ja die Schale 
auch die Birnform. Da nun sehr wahrscheinlich ist, daB mit der Ab- 
kugelung der kegelférmigen Oocyten zur Kugelgestalt in normalem 
Material auch eine Volumabnahme eintritt, folgt, daB die birnférmigen 
dier eine gréBere Schale bilden als die sich regelrecht friihzeitiger ab- 
kugelnden normalen Eier. Die verschiedene Gestalt und GréBe der 
Schalen erklirt sich dann ohne weiteres damit, daB bei den einzelnen 
Kiern der Ubergang von der urspriinglichen Kege!form bis zur schlie8- 
lichen Kugelgestait im Augenblick der Befruchtung und damit im Be- 
ginn der Schalenbildung verschieden weit gediehen ist. Die Samen- 
zelle kann an jeder beliebigen Stelle, am spitzen oder am stumpfen Pol 
oder irgendwo seitlich, in die Oocyte eindringen. Sehr haufig ist bei 
diesem abnormen Material Doppel- und sogar Mehrfachbefruchtung; 
ich habe bis zu fiinf Samenzellen in einem Ei gefunden. Das ist eine 
der Ursachen, warum so viele dieser birnférmigen Eier von Anfang an 
eine abnorme Entwicklung zeigten. 

Ein Unterschied in der feineren Beschaffenheit des Plasmas dieser 
abnormen und normaler Eier ist mir nicht aufgefallen, weder bei den 
schon abgelésten Oocyten, noch bei den an der Rhachis hingenden. 
Irgendeine morphologisch nachweisbare Eigentiimlichkeit ist also nicht 
die Ursache davon, daB die Eier meines Materiales nicht wie normale 
aus der kegelférmigen Gestalt in die kugelige itibergehen. Offenbar 
liegt dem ein besonderer physiologischer Zustand krankhafter Art zu- 
grunde, der gleichmaBig in beiden Eiréhren und daher vielleicht in den 
ganzen Geweben des Weibchens bestand. Leider wurde versiumi, 
den Hautmuskelschlauch und den Darm ebenfalls zu fixieren; an den 
Zellen der Eiréhren- und Uteruswand habe ich allerdings nichts auf- 
fallendes gesehen. Es sei an dieser Stelle hinzugefiigt, daB das Weib- 
chen als einziges mit diesem abnormen Eimaterial unter mehreren ganz 
normalen Weibchen gefunden wurde; eine iuBere Ursache fiir die Ent- 
stehung der abnormen Eiform kann also schwerlich angenommen werden. 


3. Die Beziehung zwischen der urspriinglichen Oocytenachse 

und dem Ort der Richtungskérperbildung. 

Der krankhafte Zustand der Eier zeigt sich auch deutlich bei der 
tichtungskérperbildung. In den Spindeln findet man eigentlich nie 
vollkommen ausgebildete Tetraden; zwar kann man sicher feststellen, 
da8 zwei vorhanden sind (vgl. Abb. 5) und das Weibchen somit der 
Rasse bivalens angehért, aber die Chromosomenstibchen liegen fast 
immer ganz unordentlich beisammen. Sehr viele abnorme Erschei- 
nungen treten bei der Abschniirung der Richtungskérper auf. So kann 
die Bildung des ersten unterbleiben, wihrend der zweite abgeschnirt 

37* 
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wird; die Folge ist ein itibernormaler Chromosomenbestand des reifen 
Eies, wie ihn Abb. 8 zeigt. In jedem Ausstrich fanden sich einige Eie1 
mit einem abnorm groBen ersten Richtungskérper, der in manchen 
Fallen das Ei an Umfang iibertrifft. Oder die Bildung des ersten Rich- 
tungskérpers verliuft regelrecht, aber es wird kein zweiter oder ein 
abnorm groBer zweiter Richtungskérper abgeschniirt. Ferner kann 
anscheinend die Bildung beider Polkérperchen unterbleiben, und schliet}- 


\e- 


. \ 


\ 
\ 


/ 


LY 


Abb. 7. Abb. 8. 


lich findet man auch die Abschniirung kernloser Plasmaklumpen. Die 
meisten dieser Abnormititen bei der Richtungskérperbildung sind 
schon beschrieben worden und sollen deshalb hier nicht besprochen 
werden. Ich erwiihne sie aber, weil sie zum Teil wenigstens eine weitere 
Ursache fiir die so hiufig friihzeitig eintretende abnorme Entwicklung 
der Eier meines Materiales’ sind. 
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Nach dem was wir iiber die Herkunft der Polaritat der Eier mancher 
underer Tiere wissen, war zu erwarten, da die birnférmigen Eier die 
Richtungskérper am stumpfen Pol abschniiren. Schon eine fliichtige 
Betrachtung der Praparate zeigte, daB es sich tatsichlich in den meisten 
Millen, aber nicht immer so verhialt. Es liegen also verwickeltere Be- 
richungen zwischen der Eiform und dem Orte der Richtungskérper- 
bildung vor, die nur aufzukliren waren durch eine zahlenmiBige Fest- 
stellung, wie hiufig die Richtungskérper an den einzelnen verschiedenen 
Orten der Eioberfliche abgeschniirt werden. Zu diesem Zwecke unter- 
scheide ich folgende fiinf Lagen, die die erste Richtungsspindel im Ei 
innehmen kann: 

I. Lage: Die Spindel liegt am stumpfen Eipol derart, daB sie von 
ler Schalenachse geschnitten wird. 

Il. Lage: Die Spindel liegt zwischen dem breitesten Durchschnitt 
les Eies und dem stumpfen Pol, aber so, da8 sie von der Schalenachse 
nicht geschnitten wird. (In Abb. 5 hat die zweite Richtungsspindel 
diese Lage.) 

III. Lage: Die Spindel liegt im breitesten Durchschnitt des Eies oder 
zwischen diesem und dem spitzen Pol (Abb. 7), aber so, daB sie an letz- 
terem von der Schalenachse nicht geschnitten wird. 

IV. Lage: Die Spindel liegt am spitzen Eipol und wird von der 
Schalenachse geschnitten. 

V. Lage: Die Spindel liegt, geschnitten von der Schalenachse, an 
einem der beiden gleichgeformten Pole eines ellipsoidischen Eies; lag 
sie bei einem solchen Ei an einer anderen Stelle, so wurde angenommen, 
da® sie die IIT. Lage innehatte. Ubrigens sind diese Eier so selten, 
daB sie nur der Genauigkeit wegen bei den Zihlungen mit angegeben 


werden, bei den zu ziehenden Folgerungen aber ohne Schaden auber 
Betracht bleiben kénnen. 


Ich habe nun erstens die Lage der ersten Richtungsspindel bei 1000 
Kiern festgestellt; bei der Abzihlung dieser Eier wurde keine andere 
\uswahl getroffen als die, dab alle Eier unberiicksichtigt blieben, deren 
Schalenachse zufillig sehr schriig oder senkrecht zum Objekttrager 
orientiert war, weil bei dieser Lage der Ort der Richtungsspindel schwie- 
rig zu erkennen ist. Von diesen 1000 Eiern zeigten die Spindel 

in der I. Lage. ..... . 160 Eier, 

in der II. Lage ..... . 525 Eier, 

in der III. Lage. . . . . . 204 Eier, 

in der IV. Lage . . .. . . 107 Ejier und 

in der V. Lage. ...... 4 Hier. 
Die Richtungsspindeln, die sich in der 1. oder I. Lage befinden, liegen 
genau am stumpfen Eipol oder in seiner Nachbarschaft; mithin haben 
685 Eier oder 68,5°% der untersuchten die erste Richtungsspindel am 
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stumpfen Ende des Eies ausgebildet. Wenn wir von den wenigen Eiern 
mit der Richtungsspindel in der V. Lage absehen, so liegt die Spinde! 
in 311 Eiern oder 31,1°% nicht am stumpfen Eiende und zwar in 20,4° 

seitlich, d. h. in der ILl. Lage, und in 10,7°% genau am spitzen Pol 
Die erste Richtungsspindel findet sich mithin durchschnittlich haufige: 
am stumpfen Eipol. 

Andere Zahlenverhiltnisse ergeben sich, wenn die Lage des schon 
abgeschniirten ersten Richtungskérpers festgestellt wird. Dies geschah 
zunichst wahllos an ersten Furchungsstadien, einerlei ob diese norma! 
oder abnorm waren. Der erste Richtungskérper wird bekanntlich 
zwischen Schale und innerer Perivitellinhiille eingeschlossen, und seine 
Lage zur urspriinglichen Oocytenachse kann man dann noch aus seine! 
Lage an der die Form des Eies natiirlich bewahrenden Schale erkennen. 
Dabei ist allerdings vorausgesetzt, dali der Richtungskérper an de! 
Stelle innen an der Schale liegen bleibt, wo er bei seiner Abschniirung 
vom Ei hin geriet; wie weit diese Voraussetzung zutrifft, wird noch zu 
besprechen sein. Wie die Spindel kann auch der abgeschniirte erste 
Richtungskérper die oben bezeichneten fiinf verschiedenen Lagen — an 
der Schale natiirlich — einnehmen; dazu kommt aber noch ein VI. Fall, 
nimlich der, daB kein erster Richtungskérper nachweisbar ist. Unter 
1000 Embryonen zeigen den abgeschniirten ersten Richtungskérper 

in der I.Lage .... . . 551 Keime, 

in der Il. Lege... . . . 192 Keime, 

in der III. Lage. ..... 18 Keime, 

in der IV.Lage. .... . 64 Keime, 

in der V.Lage ...... 17 Keime und 

keinen ersten Richtungskérper 158 Keime. 
Es zeigt sich also eine auffallende Verschiebung zugunsten des Zu- 
standes, daf der erste Richtungskérper genau am stumpfen Pol liegt, 
indem dies bei ihm in 55,1%, bei der Richtungsspindel in 16,0°, der 
Fall ist. Ferner liegt der Richtungskérper hiufiger — in 74,3% — 
iiberhaupt in der Nachbarschaft des stumpfen Poles als die Spindel, 
die die I. und II. Lage nur in 68,5°, einnahm. Und wiihrend diese in 
31,1% der Faille entfernt vom stumpfen Pol lag, finden wir den ersten 
Richtungskérper nur in 8,2°% entfernt von jenem. 

Diese Unterschiede erkliren sich zwanglos: Erstens ist es méglich, 
allerdings nicht durch unmittelbare Beobachtung bewiesen, dab eine 
in seitlicher (III.) Lage gefundene Spindel sich vor Abschniirung des 
Richtungskérpers noch gegen den stumpfen Eipol hin verschob. Zwei- 
tens ist folgendes zu beachten: Nach Abschniirung des ersten Richtungs- 
kérpers kugeln die birnférmigen Eier sich ab und bilden dabei die 
innere Perivitellinhiille; diese beriihrt die Schale zuerst nur seitlich und 
laBt zwischen sich und jener an den beiden Polen zuniichst noch einen 
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Raum frei. Das kann man an entsprechenden Stadien deutlich er- 
kennen, und ferner geht aus solchen hervor, daB der abgeschniirte erste 
tichtungskérper, wenn er sich mehr seitlich, namentlich in der IT. Lage 
befand, haufig nachtriglich in einen dieser Riiume verschoben wird. 
Daher findet man ihn so hiufig genau am stumpfen Pol. Das seltene 
Vorkommen des Richtungskérpers in der IIT. Lage oder genau aim spitzen 
Pol hat aber noch andere Griinde. Von den 158 Eiern, in welchen kein 
erster Richtungskérper gefunden wurde, haben sicherlich sehr viele 
auch keinen gebildet; in Abb. 8 ist ja ein derartiges Ei zu sehen. Aber 
sicher ist der erste Richtungskérper haufig sehr schwer oder gar nicht 
zu erkennen, wenn er sich in seitlicher (III.) Lage befindet und zudem 
von dem gefirbten Embryo verdeckt wird; am stumpfen und spitzen 
Pol ist er dagegen stets sehr leicht zu entdecken und nie zu iibersehen. 
Daher werden von den 158 Eiern, in welchen er nicht gefunden wurde, 
ein Teil keinen gebildet haben, der andere Teil ihn in seitlicher Lage 
tatsiichlich doch besitzen. Aber trotzdem liegt der erste Richtungs- 
kérper sicher weniger oft seitlich am Ei als die erste Richtungsspindel. 
Denn selbst wenn wir die gewiB nicht berechtigte Annahme machen 
wollten, da alle 158 Eier ohne sichtbaren Richtungskérper doch einen 
solchen in seitlicher Lage haben, wiiren es insgesamt doch nur 176 Eier 
mit seitlichem ersten Richtungskérper, wihrend die erste Richtungs- 
spindel bei 204 Kiern unter 1000 gefunden wurde. Mit Beriicksichtigung 
der oben besprochenen Verschiebung des abgeschniirten Richtungs- 
kérpers miBte man diesen hiufiger als die Spindel genau am spitzen 
Pol finden, wihrend das Gegenteil der Fall ist. Dies sowie iiberhaupt 
alle besprochenen Tatsachen kénnen nur mit der Annahme erklart 
werden, daB diejenigen Eier, bei welchen die erste Richtungsspindel 
sich entfernt vom stumpfen Oocytenpol angelegt hatte, den ersten 
Richtungskérper hiufig nicht abschniiren. Der typische Ort fiir die 
Richtungsteilungen ist somit der stumpfe Oocytenpol; finden sie aus 
irgendwelchen Ursachen an einem atypischen Ort statt, so werden sie 
hiufig nicht durchgefiihrt. 

Wie bei normalen Eiern schniirt sich auch bei den birnférmigen 
der zweite Richtungskérper genau oder nahezu an derselben Stelle von 
der Eioberfliche ab wie der erste. Somit ist bei den birnférmigen Eiern 
der stumpfe Oocytenpol auch die bevorzugte Stelle fiir die Abschnii- 
rung des zweiten Richtungskérpers. 


4. Die Beziehung zwischen der urspriinglichen Oocytenachse 
und der Polaritiitsachse des reifen Eies. 
Wenn die birnférmigen Eier die Reifungsteilungen vollendet haben, 
nehmen sie wie normale Kier kugelige Gestalt an (Abb. 3) und zwar 
auch dann, wenn die Schale stark gestreckt ist (Abb. 12); auf Ausnahmen 
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hiervon komme ich noch zu sprechen. Damit haben sie die Gestalt 
verloren, die die urspriingliche Oocytenachse immer noch erkennen lie, 
und zuerst glaubte ich, da hieran der Nachweis der Herkunft einer 
etwa schon friihzeitig vorhandenen Polaritit scheitern miisse. Zwaz 
ergab sich bei der Untersuchung gefurchter Eier, daB der zweite Rich- 
tungsk6rper in der Mehrzahl der Fille der Dorsalzelle anliegt und somit 
eine annihernde Marke fiir den animalen Pol darstellt, und wir sahen 
ja, daB er meistens mit dem ersten Richtungskérper am stumpfen 
Oocytenpol abgeschniirt wird. Somit ist schon erwiesen, daB der letz- 
tere meistens auch zum animalen Pol des Eies und damit die urspriing- 
liche Oocytenachse zur Polarititsachse wird. Aber die Richtungskérpe: 
kénnen auch an anderer Stelle abgeschniirt werden, und es fragt sich, 
ob dann der Ort der Richtungskérperbildung oder der stumpfe Oocyten- 
pol den animalen Pol bestimmt. Wenn das Ei nach seiner Abkugelung 
sich innerhalb der Schale nicht dreht, so ist diejenige Stelle an ihm, dik 
die dem stumpfen Schalenpol am niichsten liegt, der urspriingliche 
stumpfe Oocytenpol. Normale Eier, in welchen der Dotter nicht stark 
einseitig angesammelt ist und die daher nicht aus zwei spezifisch ver- 
schieden schweren Hilften bestehen, drehen sich innerhalb der Schale 
nach meinen Erfahrungen vor dem Ubergang zum Rhombusstadium 
meistens nicht, was man aus dem Lagerungsverhiltnis von erstem und 
zweitem Richtungskérper schlieBen darf. Erst die Bewegungsvorginge 
am Keim selber, die zur Umlegung des senkrechten T-Balkens fiihren, 
haben dann hiufig eine Drehung des Keimes innerhalb der Schale zur 
Folge. Und so wird es auch bei den birnférmigen Eiern sein, die eben- 
falls nicht telolecithal gebaut sind. Aber darauf allein brauche ich 
meine Folgerungen nicht aufzubauen, da sich bei der Beobachtung 
eindeutigere Verhiltnisse von selbst ergeben. 

Es mu® aber zuerst noch vorausgeschickt werden, daf} die birn- 
formigen Eier sich ausnahmslos abnorm entwickelten und kein einziges 
von ihnen iiber ein normales Gastrulastadium hinaus gelangte. Bei 
den allermeisten war die Entwicklung von Anfang an abnorm. Das 
beruht einmal auf der sehr hiufigen Doppel- und Mehrtachbefruchtung, 
zweitens auf den ebenfalls sehr haufigen Stérungen der Richtungs- 
teilungen, die zwar in manchen Fillen eine ziemlich weitgehende nor- 
male Entwicklung zulassen, in anderen aber nicht. SchlieBlich wird 
die friihzeitig abnorme Entwicklung der Birneier durch ihre allgemeine 
krankhafte Konstitution verursacht, die sich, wie wir noch sehen werden, 
unter anderem auch durch ihre mangelhafte Zusammenziehung vor 
Beginn der Furchung kundgibt. Die Art der abnormen Entwicklung 
ist gemiB diesen mannigfaltigen Ursachen natiirlich selbst auch sehr 
verschieden. Es sei nur erwahnt, da8 oft auf den ersten Blick ein 
regelrechtes zweizelliges Stadium vorzuliegen schien und eine genauere 
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Betrachtung dann doch zeigte, daB die Spindeln, wie z. B. auch in Abb. 8, 
eine atypische Richtung hatten. So blieben nicht viele véllig normale 
Embryonen wtbrig. 

Ich zihlte 200 Keime ab, die véllig normal aussahen, beide Rich- 
tungskérper aufwiesen und auf dem Ubergang zwischen dem zwei- 
und dem vierzelligen Stadium standen. Die Polaritiatsachse ist in sol- 
chen ja leicht zu erkennen, da die Teilungsspindel in der Dorsalzelle 
senkrecht zu ihr steht, in der Ventralzelle aber in ihrer Richtung. An 
diesen 200 Keimen bestimmte ich die Beziehung der Polarititsachse 
des Embryos, die ja mit der des reifen Eies identisch ist, zur Lage des 
ersten Richtungskérpers, die annihernd den Ort angibt, wo die Rich- 
tungsk6rper sich abschniirten, und zur Schalenachse, die gleichbedeutend 
st mit der urspriinglichen Oocytenachse; ferner wurde die Lage des 
zweiten Richtungskérpers festgestellt. Dabei zeigten sich folgende 
Tatsachen: 

|. Von den 200 Embryonen zeigten den ersten Richtungskérper 

am stumpfen Schalenpol (d.h. in der Lage I und II) 182 Keime, 

seitlich an der Schale (d.h. in der Lage III) 10 Keime und 

am spitzen Schalenpol (d.h. in der Lage IV) S Keime. 
Also die meisten — 91°, — der normalen Embryonen des zwei- bis 
vierzelligen Stadiums entstehen aus Eiern, die den ersten Richtungs- 


<érper und damit auch den zweiten am stumpfen Oocytenpol oder in 


seiner Nahe abgeschniirt hatten. Als wir oben feststellten, wie haufig 
der abgeschniirte erste Richtungskérper bei Embryonen, einerlei ob 
sie normal oder abnorm sind, am stumpfen Schalenpol liegt, fanden 
wir dies nur in 74,5°,. Daraus ergibt sich aber, dab diejenigen birn- 
formigen Eier, bei denen der erste Richtungskérper sich in der Nahe 
des stumpfen Oocytenpoles abgeschniirt hatte, durchschnittlich mehr 
zu normaler Entwicklung befihigt sind als die anderen. Allerdings 
mogen von denjenigen normalen Keimen, die ich bei dieser Untersuchung 
usschaltete, weil sie den ersten Richtungskérper nicht zeigten, einige 
einen solchen doch besitzen, aber in seitlicher Lage, so daB er der Be- 
obachtung entging. Es waren aber nur wenige Embryonen, die ich aus 
diesem Grunde ausschalten muBte; von ihnen haben sicherlich eine 
\nzahl tatsichlich keinen ersten Richtungskérper abgeschnirt, denn 
es ist bekannt, da auch dann eine ziemlich weitgehende normale Ent- 
wicklung eintreten kann. Daher kénnen diese Beobachtungsfehler das 
obige Ergebnis nicht wesentlich beeinflussen. 
2. Von den 200 Embryonen wendeten ihren animalen Pol, also die 

Zelle AB bzw. die beiden Zellen A und B 

nach dem stumpfen Schalenpol. . . 188 Keime, 

nach einer Seite der Schale . . . . 7 Keime und 

nach dem spitzen Schalenpol . . 5 Keime. 
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Bei 94°, normaler Embryonen ist also der animale Pol gegen d 
stumpfen Schalenpol gerichtet (wie in Abb. 6), so da8B sich bei ihnen < 
urspriingliche Oocytenachse mit der Polaritiitsachse des Keimes w 
damit des reifen Eies deckt, und der stumpfe Oocytenpol mit dem a: 
malen Pol zusammenfallt. Das kann nicht auf Zufall beruhen, sonder) 
beweist gleichzeitig, daB die Keime sich bis etwa zum T-Stadium inn 
halb der Schale meistens nicht drehen. Man kénnte einwenden, d: 
bei dieser hiufigeren Orientierung des Keimes zur Schale deren Fory 
die maBgebende Ursache ist, weil bei dieser Orientierung der Keim an 
besten in der birnférmigen Schale Platz findet, und die Abb. 10, 13 
14 und 15 scheinen hierfiir zu sprechen. Aber diese vier Abbildunge: 
sind gerade wegen der langgestreckten Form des Embryos, die uns 
noch beschiftigen wird, herausgesucht, und daB der Keim auch bei 
umgekehrter Orientierung in die Schale hinein paBt, zeigt Abb. 4. 

3. Von den 200 Keimen zeigten, wie gesagt, 182 den ersten Rich- 
tungskérper am stumpfen Schalenpol, und von diesen war bei 176 det 
animale Pol ebenfalls gegen den stumpfen Schalenpol gerichtet, bei 
5 aber gegen eine Seite der Schale und beil gegen den spitzen Schalen- 
pol. Man wird wohl annehmen diirfen, daB bei diesen sechs Ausnahme- 
fillen aus irgendwelchen Griinden doch eine Drehung des Keimes in 
der Schale eingetreten ist. Dafiir spricht auch, daB bei diesen sechs 
Embryonen der zweite Richtungskérper anders als der erste, namlich 
gegen die Schalenspitze oder Schalenseite zu gelegen ist; er hat eben 
die Drehung des Keimes mitgemacht. Von den 176 in der urspriing- 
lichen Lage verbliebenen Keimen tragen 10 den zweiten Richtungs- 
kérper an der vegetativen Zelle; bei diesen ist er offenbar, wie man es 
auch fiir normale Eier annimmt, von seinem Entstehungsort fort- 
gewandert. Alle diese 182 Keime sind also mit der Annahme, daf der 
stumpfe Oocytenpol zum animalen Pol wird, ohne Schwierigkeit in 
Einklang zu bringen. 

4. Unter den 200 normalen Keimen wurden 18 gefunden, bei welchen 
wie schon gesagt, der erste Richtungskérper nicht am stumpfen Schalen- 
pol liegt, und daher auch sicher nicht am stumpfen Oocytenpol ab- 
geschniirt wurde. Bei 10 Embryonen liegt er seitlich, und wahrschein- 
lich muB dieser Prozentsatz wegen des schwierigeren Auffindens des 
seitlich gelegenen Richtungskérpers noch etwas erhéht werden, wie 
oben ausgefiihrt wurde. Bei acht Keimen liegt der erste Richtungs- 
kérper am spitzen Schalenpol. 

Aus diesen 18 — oder wahrscheinlich etwas zahlreicheren — Aus- 
nahmefillen ergibt sich nun die interessante Frage, durch was der 
animale Pol des reifen Eies, also auch seine ganze Polaritait, bestimmt 
wird, wenn der Ort der Richtungskérperbildung nicht mit dem stump- 
fen Oocytenpol iibereinstimmt. Es sei daran erinnert, da er noch 
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viel 6fter nicht mit diesem zusammen fillt, daB aber dann meistens 
die Entwicklung von Anfang an abnorm ist. 

Wenn bei diesen 18 Keimen der animale Pol immer gegen den 
stumpfen Schalenpol gerichtet wiire oder wenn Ausnahmen hiervon 
nicht hiufiger waren als bei jenen 182 Keimen mit dem ersten Richtungs- 
korper am stumpfen Schalenpol, wire es klar, daB nicht der Ort der 
Richtungskérperbildung, sondern nur der urspriingliche stumpfe 
Oocytenpol den animalen Pol des reifen Eies bestimmt. Betrachten 
wir zunachst die 10 Keime mit seitlich gelegenem ersten Richtungs- 
korper: sechs von ihnen wenden ihren animalen Pol gegen den st ump- 
fen Schalenpol, zwei gegen den spitzen und zwei gegen die Seite, wo 
der Richtungskérper liegt. Man kénnte wohl annehmen, dab die letz- 
teren vier Keime sich in der Schale gedreht haben, aber immerhin ist 
auffallend, daB verhaltnismaBig so viele diese Drehung gemacht haben 
und daB zwei mit ihrem animalen Pol gerade nach der Stelle sehen, 
wo der erste Richtungskérper an der Seite der Schale liegt. Priifen 
wir nun die acht Keime mit dem ersten Richtungskérper am spitzen 
Schalenpol: Vier von ihnen sind mit ihrem animalen Pol nach dem stump- 
fen Schalenpol gerichtet und tragen den zweiten Richtungskérper an 
ihrer vegetativen Seite, der auf dem T-Stadium stehende Embryo der 
Abb. 13 z. B. an der Zelle EM St; die niachstliegendste Erklarung ist 
die, daB bei diesen vier Keimen der stumpfe Oocytenpol ganz unab- 
hingig vom Ort der Richtungskérperbildung zum animalen Pol wurde 
und die Richtungskérper sich an der vegetativen Seite des Eies ab- 
schnirten. Die anderen vier dieser Keime sind mit dem animalen Pol 
gegen die Schalenspitze gerichtet, und einer von ihnen trigt den zweiten 
Richtungskérper an seiner vegetativen Zelle. Bei diesem letzteren Keim 
wire die gleiche Annahme am naheliegendsten, nur hitte dieser Keim 
sich in der Schale um 180° gedreht. Die anderen drei schlieBlich tragen 
aber bei gleicher Orientierung zur Schale den zweiten Richtungskérper 
am animalen Pol; wenigstens bei einem, der in Abb. 4 wiedergegeben 
ist, l4Bt sich das vollikommen einwandfrei sehen. Wollen wir auch hier 
die Annahme machen, da nur der urspriingliche Oocytenpol den ani- 
malen Pol bestimmt, nicht aber der Ort der Richtungskérperbildung, 
so miissen wir voraussetzen, daB erstens die Richtungsteilungen an der 
vegetativen Seite des Eies stattfanden, zweitens der ganze Embryo 
sich innerhalb der Schale um 180° drehte und drittens der zweite Rich- 
tungskérper unabhingig davon von der vegetativen Zelle zur animalen 
wanderte. An sich wiire diese Erklirung wohl zulissig, aber folgende 
Tatsache macht sie etwas zweifelhaft: Von den 182 Keimen mit dem 
ersten Richtungskérper am stumpfen Schalenpol liegen nur sechs nicht 
mit ihrem animalen Pol gegen jenen gerichtet ; von den 18 Embryonen 
mit seitlich oder an der Schalenspitze gelegenem ersten Richtungskorper 
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sind acht mit ihrem animalen Pol nicht gegen den stumpfen Schalk 
pol gerichtet. 

Das Vorsichtigste diirfte es jedenfalls sein, aus allen diesen T» 
sachen folgenden SchluB zu ziehen: Normale Embryonen entstehen 
bei dem untersuchten Material in den allermeisten Fallen nur aus so!- 
chen Eiern, in welchen die Richtungskérper am stumpfen Oocytenpo! 
oder in seiner Nihe abgeschniirt wurden, so dab sowohl jener wie dc: 
Ort der Richtungskérperbildung sich mit dem animalen Pol des reifen 
Eies decken. Wenn die Richtungskérper sich an einer anderen Stelle 
abgeschniirt haben, scheint gewéhnlich trotzdem der stumpfe Oocyten.- 
pol den animalen Pol zu bestimmen, doch gibt es einzelne Fille, dic 
eher dafiir sprechen, daB hier umgekehrt der Ort der Richtungskérper- 
bildung den animalen Pol determinierte. Wir haben es mit einer sehr 
geringen Zahl von Abweichungen vom typischen Geschehen zu tun, 
deren Kausalitat noch im Dunkeln liegt. 


5. Den T-Riesen iihnliche Embryonen. 

In normalem Material ziehen sich die Eier nach Vollendung der 
Reifungsteilungen noch weiter sehr stark zusammen, so daB schlieBlich 
die Eioberfliche durch einen weiten Zwischenraum von der der Schale 
anliegenden inneren Perivitellinhille getrennt ist. Aber diese Zusammen- 
ziehung ist schon bei normalen Ejiern verschieden stark, und es ist 
allen, die mit Ascaris-Eiern gearbeitet haben, bekannt, daB die Elier 
sich um so regelmiBiger und rascher entwickeln, je mehr sie sich nach 
Ablauf der Reifungsteilung durch die Zusammenziehung verkleinert 
haben. Auch die birnférmigen Eier zeigen diese Zusammenziehung 
nach den Reifungsteilungen, und das ist zugleich die erste Abkugelung 
die sie erfahren. Denn im Gegensatz zu normalen Eiern waren sie vor- 
her, bei der Schalenbildung, noch birnférmig. Aber ihre Zusammen- 
ziehung ist individuell ganz besonders verschieden. Sie kénnen so 
klein werden wie normale Eier und sogar noch kleiner, wie eine Ver- 
gleichung des normalen Eies in Abb. | mit einem aus meinem Material 
in Abb. 3 beweist. Namentlich Abb. 12 zeigt, wie stark diese Zusammen- 
ziehung gewesen sein muf von dem Zustand an gerechnet, auf dem 
das Ei die groBe, langgestreckte Schale noch ganz ausgefiillt hatte. Es 
miissen also ganz erhebliche Stoffmengen aus dem Ei in den Zwischen- 
raum zwischen ihm und der Schale ausgetreten sein. Bei manchen ist 
diese Verkleinerung viel weniger auffallend; in dem zweizelligen, in 
Abb. 8 wiedergegebenen Embryo ist die eine der beiden Blastomeren 
so grob, wie ein normal zusammengezogenes Ei. Die Ursache davon 
ist nicht etwa sein zu groBer Chromosomenbestand; denn man findet 
auch groB gebliebene Eier, bei welchen die Richtungskérperbildung 
sich ganz normal vollzogen hatte. Diese oft zu findende mangelhafte 
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Zusammenziehung des Eies deutet auf eine krankhafte Beschaffenheit 
hin und ist, wie gesagt, eine der Ursachen der hiiufigen abnormen Ent- 
wicklung der Eier dieses Materiales. 

Von besonderem Interesse sind solche Eier, die auch nach der Rei- 
fung eine langgestreckte Gestalt behalten und aus einem dunkler und 
einem heller firbbaren Abschnitt bestehen (Abb. 9); der erstere ent- 
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Abb. 9 


Abb. 11 Abb. 12. 


spricht dem stumpfen, der letztere dem spitzen Teile der urspriinglich 
kegelférmigen Oocyte, und dieser am gereiften Ei noch vorhandene 
spitzere Abschnitt erstreckt sich weit gegen den spitzen Pol der lang- 
gestreckten, schmalen Schale hin. Solche Eier teilen sich hiufig iiber- 
haupt nicht; sondern sterben bald ab, oder der Fortsatz wird in Form 
von kernlosen Plasmaklumpen vom iibrigen Ei abgeschniirt (Ab. 11). 
Wenn der Fortsatz aber bestehen bleibt und das Ei sich teilt, entsteht 
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ein langgestrecktes zweizelliges Stadium (Abb. 10). Die Oocytenachise 
wird, wie hier besonders augenfillig ist, zur Polaritiatsachse des Eic:: 
die erste Furchungsspindel stellt sich daher mit ihrer Achse in de: 
langen Durchmesser eines solchen Eies ein, das sich infolgedessen qu: 

durechteilt. Wenn nun die Furchung weiter geht, entsteht ein T-Stadium 
mit sehr langem senkrechtem T-Balken (Abb. 13), und es war zu ver- 

muten, daB die lange, schmale Schale dessen Umlegung zur Bildung 
des Rhombus verhindern kann. Ich habe die Entwicklung mehrerer 

derartiger Stadien verfolgt und dazu selbstverstindlich solche mit be- 
sonders schmaler Schale herausgesucht. Bei manchen trat die Umie- 
gung ein, bei anderen nicht, wobei offenbar nicht ausschlaggebend war, 
ob die Schale mehr oder weniger Raum bot. Die eigentliche Ursache 


Abb. 14. Abb. 15. 


fiir das Ausbleiben der Umlegung scheint mir die Beschaffenheit des 
Plasmas der Ventralzellen zu sein, das ja dem spitzen Abschnitt der 
urspriinglich kegelférmigen Oocyte entspricht. Wie dieses zuvor das 
Ei zur Abkugelung unfihig machte, so scheint es infolge irgendeiner 
krankhaften Beschaffenheit das Unvermégen der Ventralzellen zu be- 
dingen, sich zum Rhombus umzulegen. Wenn die T-Form des Embryos 
infolgedessen bestehen blieb, konnte in vielen Fillen die Furchung 
trotzdem weiter gehen; die Dorsalzellen A und B teilten sich und 
lieferten einen kugeligen Haufen von Ektomeren, wihrend die beiden, 
den senkrechten T-Balken bildenden Ventralzellen P, und EM St bei 
ihrer Teilung einer Reihe von vier, in der Richtung des senkrechten 
Balkens hintereinander liegenden Zellen, also C, P3, E und M St, den 
Ursprung gaben. Bei dem in Abb. 14 gezeichneten Embryo hat P,» 
sich in C und P, geteilt, 2M St noch nicht. 

Diese Embryonen entsprechen genau denen, die zur Strassen (1906) 
als »T-Riesen des I. Typus« beschrieben hat, nur sind diese aus Riesen- 
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oder Doppeleiern, meine dagegen aus EKinfacheiern entstanden. Auch 
zur Strassen gibt ausdriicklich an, dab das Unterbleiben der Umlegung 
des senkrechten T-Balkens zuweilen wenigstens nicht auf den Raum- 
mangel in der engen Schale, sondern auf eine Schwiche der Ventral- 
zellen zuriickzufiihren ist. Zur Strassens T-Riesen hatten eine sand- 
unrférmige Schale; in Abb. 15 sieht man ein solches lang gestrecktes 
T-Stadium ebenso in einer Schale von ziemlich deutlich ausgesprochener 
Sanduhrform, obwoh! der Embryo aus einem Einfachei entstand, wie 
ius den GréBenverhiltnissen des Keimes und aus dem Volumen seiner 
Schale zweifellos hervorgeht. Ubrigens hatte dieser Embryo sich nicht 
weiter teilen kénnen, sondern war, als der Ausstrich fixiert wurde, 
schon abgestorben; das Ei, aus dem er entstand, hatte einen ziemlich 
groBen zweiten Richtungskérper gebildet, der den Dorsalzellen anliegt. 


6. Ergebnisse. 

Die birnférmige Gestalt der Eier, die in einem Weibchen von Ascaris 
megalocephala gefunden wurden, erméglichten den Nachweis, dab bei 
ihnen die Liingsachse der urspriinglich in Kegelform der Rhachis an- 
sitzenden Oocyte zur Polaritiitsachse des reifen Eies, der von der Rhachis 
abgewandte und somit der Eiréhrenwand anliegende stumpfe Oocyten- 
pol zum animalen Pol des reifen Eies wird. Somit konnte die Polaritit 
dieser Eier bis in das Wachstumsstadium zuriickverfolgt werden. 

Das gilt zuniichst nur fiir die Mehrzahl der Eier. Die Richtungs- 
spindeln liegen zwar in den meisten, aber bei weitem nicht in allen 
Fallen am urspriinglichen stumpfen Oocytenpol. Es konnte aber ge- 
zeigt werden, da das oft zu beobachtende Unterbleiben der Abschnii- 
rung des ersten Richtungskérpers mindestens besonders hiiufig jene 
Kier betrifft, bei welchen die Richtungsspindel nicht am stumpfen 
Oocytenpol lag. Daher tiberwiegen die Eier, bei welchen der erste 
Richtungskérper am stumpfen Oocytenpol oder in seiner Nahe wirk- 
lich abgeschniirt wurde, die anderen an Zahl schon viel bedeutender. 

Kein Ei dieses Materiales gelangte itiber ein normales Gastrulasta- 
dium hinaus, die Entwicklung der allermeisten war schon von Anfang 
in gestért. Das beruht teils auf haufiger Di- oder Polyspermie, teils 
uf Stérungen bei der Richtungskérperbildung, teils auf einer krank- 
haften Konstitution dieser Eier iiberhaupt, die sich darin ausspricht, 
daB sie die urspriingliche Kegelgestalt der Oocyte bis zu einem gewissen 
Grade beibehalten, indem sie eben birnférmig bleiben, und auch nach 
der Reifung sich teils gar nicht regelrecht abkugeln, teils mangelhaft 
zusammenziehen. So wurden nur wenige ganz normale Anfangsstadien 
der Furchung gefunden. 

Von diesen normalen Keimen wendeten fast alle ihren animalen 
Pol gegen den stumpfen Schalenpol, wo auch ihr erster Richtungskorper 
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lag. Einzelne Keime hatten sich offenbar innerhalb der Schale gedre| 
bei wenigen lag der zweite Richtungskérper nicht an der Dorsalze| 
und war also offenbar hier von seinem Entstehungsort am animal) 
Pol fortgewandert. Diese Tatsachen lassen nur die eine Erklarung 7, 
daB mindestens in der Regel nur solche birnférmigen Eier zu normale) 
Anfangsstadien der Furchung gelangen kénnen, bei welchen die Ric} 
tungskérper sich am urspriinglichen stumpfen Oocytenpol oder 
seiner Nihe abschniirten, und daB dieser dann auch zum animalen Po! 
des reifen Eies wurde. 

Bei einigen wenigen der birnférmigen Eier waren die Richtung: 
kérper offenbar nicht am stumpfen Oocytenpol abgeschniirt worden, 
vielmehr zum Teil am spitzen. Trotzdem scheint auch hier meistens 
der stumpfe Oocytenpol zum animalen Pol geworden zu sein. Bei 
ganz vereinzelten der normalen Keime besteht die Méglichkeit, dai 
umgekehrt der Ort der Richtungskérperbildung, obwohl er mit den 
stumpfen Oocytenpol nicht tibereinstimmt, zum animalen Pol geworden 
ist, doch war eine sichere Entscheidung hieriiber ausgeschlossen. Jeden- 
falls kinnen diese wenigen Ausnahmefille den SchluB nicht beeintriich- 
tigen, daB mindestens in der Regel der urspriinglich von der Rhachis 
abgewandte Oocytenpol zum Ort der Richtungskérperbildung und hier- 
durch oder unabhingig davon zum animalen Pol des reifen Eies wird. 

Es ist wohl das richtigste, die Ausbildung der Polaritat sich als 
einen nicht ganz einfachen Vorgang vorzustellen, der von mehreren 
Ursachen abhiingig ist. Die schon im Wachstumsstadium der Oocyte 
auftretende Polaritit kann schon an und fiir sich den ammalen Po! 
bestimmen, auBerdem aber auch den Ort, an welchem die Richtungs- 
spindel angelegt wird. Die Richtungsteilungen kénnen aber auch 
ihrerseits der Stelle des Eies, an welcher sie stattfinden, im Sinne de 
Vorstellung Boveris den Charakter des animalen Poles aufprigen. 
Nimmt alles seinen typischen Verlauf, werden also die Richtungskérper 
am stumpfen Oocytenpol abgeschniirt, so wird die schon vorhandene 
Polarititsrichtung nur noch verstirkt. Stéren aber irgendwelche Um- 
stinde die Wanderung des Keimblischens bzw. der Tetraden an den 
stumpfen Oocytenpol, so daB die Richtungsteilungen an irgendeiner 
anderen Stelle stattfinden, so wird dadurch die friihere Polaritits- 
richtung abgeschwicht oder gar umgekehrt. 

Es ist nun zunichst die Frage zu beantworten, ob diese fiir die birn- 
formigen Eier geltenden Folgerungen auch fiir normale Ascaris-Eier 
zutreffen. Es ist meines Erachtens nicht denkbar, daB die Polaritit 
abnormer Eier schon in den Oocyten des Wachstumsstadiums fest- 
gelegt sein sollte, bei normalen Eiern aber nicht, sondern bei diesen 
nur durch die Reifungsteilungen oder gar noch spiter bestimmt wird, 
zumal die Wachstumsstadien meines Materiales sich nicht sichtbar von 
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den normaler Eier unterscheiden. Daher bin ich der Meinung, dab 
die gezogenen Folgerungen ebenso fiir normale Eier gelten. Ja, es ist 
sogar sehr wahrscheinlich, daB bei diesen der Ort, wo die Richtungs- 
spindeln sich anlegen, sehr viel schirfer determiniert ist, und daB die 
Variationen, die sich in dieser Hinsicht bei den birnférmigen Eiern 
finden, auf deren krankhafte Konstitution zuriickzufiihren sind. Aber 
nur diese birnférmigen Eier und nicht die normalen, sich abkugelnden 
erméglichen es, den wirklichen Sachverhalt zu erkennen. 
Es ist sehr einleuchtend, daB die polare Differenzierung des Plas- 
mas sich schon in den Oocyten des Wachstumsstadiums ausbildet : 
lhr lang-kegelférmiger Zelleib ist mit seinem spitzen Ende der Rhachis 
angewachsen, sein breiteres Ende beriihrt die Eiréhrenwand und steht 
durch diese in Beziehung zur Leibeshéhlenfliissigkeit; so sind die Be- 
dingungen dafiir gegeben, daB sich plasmatische Verschiedenheiten 
beider Enden ausbilden. Nachweisbare stoffliche Verschiedenheiten 
zwischen den beiden Polen sind aber nach den Untersuchungen von 
MiB Hogue (1 10) ausgeschlossen. Wir diirfen nur — im Sinne der 
telativitaitshypothese Boveris—eine vom animalen zum vegetativen Pol 
gerichtete Zu- oder Abnahme eines physiologischen Zustandes annehmen. 
Das Ergebnis, daB die Polaritat des Ascaris-Eies schon lange vor der 
Reifung und Befruchtung im Wachstumsstadium der Oocyte entsteht, 
ist keineswegs iiberraschend, sondern entspricht vielmehr durchaus dem, 
was wir von der Herkunft der Polaritat der Eier mancher anderer Tiere 
schon lange wissen. Ich beschranke mich auf den Hinweis, daB nach 
Ch. B. Wilson (1900) und E. B. Wilson (1903) bei der Mehrzahl der Eier 
von Cerebratulus lacteus ein betrichtlicher kegelf6rmiger Vorsprung oder 
ein richtiger Stiel die Stelle des Eies bezeichnet, mit welcher es ange- 
wachsen war; der Stiel oder Vorsprung wird zum vegetativen Pol, die 
gegentiberliegende Stelle zum animalen Pol, wo die Richtungskérper ab- 
geschniirt werden. Die Sachlage ist also die gleiche wie bei Ascaris: Bei 
Cerebratulus kann man auch nur bei manchen Eiern die Polaritat bis in 
die Ooeyte I. Ordnung zuriick verfolgen, nimlich bei dénjenigen, bei 
welchen die Abkugelung keine vollstandige und ein Rest des Eistieles 
noch erhalten ist; aber bei Cerebratulus sind diese Eier nicht als abnorm 
zu bezeichnen, da ja die Mehrzahl von ihnen sich so verhalt und ihre 
intwicklung normal! verliuft. Im Hinblick auf dieStellungnahme Boveris 
zur Frage nach der Herkunft der Polaritit im Ascaris-Ei sei ferner daran 
erinnert, daB er (1901) schon vorher die Polaritait des Eies von Strongylo- 
centrotus lividus bis in die noch angewachsene Oocyte zuriickverfolgt hat, 
wobei er aber zu dem Ergebnis kam, daB die Stelle des Eistieles zum ani- 
malen Pol und zum Ort der Richtungskérperbildung wird. Nach Yatsu 
(1910) liegen die Verhiltnisse bei Asterias forbesii anders. Hier kommen 
wie bei Ascaris ganz selten ebenfalls birnférmige Eier vor, deren spitzes 
Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 38 
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Ende die Stelle bezeichnet, mit welcher die Oocyte angewachsen war: 
aber die Richtungskérper werden hier nach Yatsu weder an der Stelle 
des Eistieles gebildet, wie es nach Boveri bei Strongylocentrotus der Fal! 
ist, noch am entgegengesetzten stumpfen Oocytenpol, wie bei den birn- 
formigen Ascaris-Eiern und nach Wilson bei Cerebratulus, sondern a 
einer Stelle zwischen dem breitesten Durchmesser des Eies und dem 
stumpfen Pol. Die Furchungsachse ist bei Asterias forbesii nach Yatsy 
der durch den Ort der Richtungskérperbildung bestimmte Durchmesse: 
des Eies und fallt somit nicht mit der durch die birnférmige Gestalt 
der Oocyte bezeichneten Achse derselben zusammen. Es mag aber 
sein, da auch bei Asterias forbesii die birnférmigen Kier nicht norma! 
sind und bei der Ausbildung ihrer Polaritit St6rungen eintreter, wie 
es ja bei meinen Ascaris-Eiern zuweilen ebenfalls vorzukommen scheint. 

Das Ergebnis dieser Untersuchung ist also nur insofern neualses sich au! 
das Ei von Ascaris megalocephala bezieht, weilhier, wie ecingangs ausgefiihr' 
wurde, die Frage nach der Herkunft der Polaritaét noch ungeklirt war. 


7. Zur Frage der Entstehung der Rieseneier und ihrer Polaritit. 

Dem Nachweis einer schon friihzeitig im Ascaris-Ei ausgebildeten 
Polaritat widersprechen weder zur Strassens Beobachtungen tiber die 
Entwicklung der Rieseneier, noch die iibrigen experimentellen Unter- 
suchungen am Ascaris-Ei iiberhaupt, sondern eigentlich nur die bis- 


* 


herigen Vermutungen iiber die Entstehung der Rieseneier. Solcher 


Vermutungen gibt es schon eine ganze Reihe. Erstens sind Sala (1895) 


und zur Strassen (1898) beide der Meinung, daB schon beschalte A scaris- 
Eier verschmelzen kénnen, indem zwei nebeneinander liegende Ei- 
schalen ohne Mitwirkung des lebenden Eies einen Verbindungskanal 
zwischen ihren Hohlriumen ausbilden sollen. Merkwiirdigerweise wur- 
den Einwiinde gegen die Annahme eines derartigen Vorganges, den 
zur Strassen selbst als absonderlich bezeichnet, erst durch Kautzsch 
(1913) erhoben. EinigermaBen haltbare Beweise wurden von den beiden 
Autoren fiir diese Annahme nicht erbracht, und wir diirfen sicher sein, 
da sie nicht zutreffend ist. Damit entfallt aber auch die Méglichkeit, 
die Boverische Erklirung fiir das Zustandekommen der Zwillingsfur- 
chung eines Rieseneies anzunehmen. Denn nach dieser sollte es dann 
zur Zwillingsbildung kommen, wenn zwei Eier mit schon ausgebildeter 
Polaritat verschmelzen. Nach Boveri entsteht diese aber nicht vor 
den Richtungsteilungen, diese wiederum geschehen erst, wenn das Ei 
schon beschalt ist ; beschalte Eier kGnnen aber nicht mehr verschmelzen. 
Boveri muBte seine Erklirung ja zudem mit der nicht ohne weiteres 
einleuchtenden Hilfsannahme belasten, dab die schon abgekugelten 
und beschalten Eier stets nur mit gleichnamigen Polen verschmelzen 
kénnen, weil nach zur Strassen die beiden Zwillinge auch immer in dieser 
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Weise miteinander verlétet sind. Zweitens nimmt zur Strassen an, 
daB Eier schon vor der Befruchtung, also in unbeschaltem Zustande zu 
einem Riesenei zusammentreten kénnen; dieser Vorgang ist, obgleich 
ebenfalls nicht unmittelbar beobachtet oder sonst bewiesen, durchaus 
méglich, und Kautzsch (1913) vertritt ungefihr dieselbe Meinung. Er 
denkt sich, dab die Verschmelzung zu dem Zeitpunkte eintritt, wenn 
die beginnende Schalenbildung die vorher dicht zusammengeprebten 
Kier voneinander trennt. Aber die Schalenbildung beginnt tatsichlich 
erst dann, wenn die Eier sich schon ziemlich abgekugelt haben, und 
dann sind sie nicht mehr zusammengepreBt. Drittens vermutet Sala 
(1895), daB bei der letzten Oogonienteilung zuweilen nur der Kern, 
aber nicht das Plasma sich teilt, und die Folge davon ist eine gréBere 
Oocyte mit zwei Keimblischen. Auch diese Meinung ist nicht weiter 
bewiesen, sie hat aber viel Wahrscheinlichkeit fiir sich, wie wir noch 
sehen werden. Am nichsten ist Sa/a meines Erachtens der Erkenntnis 
ler mindestens hiiufigsten Entstehungsweise der Rieseneier durch eine 
vierte Hypothese gekommen: In manchen Fallen sollen die Eier mit 
der Rhachis, oder wenn sie sich von ihr ablésen, auch untereinander 
mit einem stielartigen Fortsatz in Zusammenhang bleiben, und aus 
solehen entstehen dann Rieseneier besonderer Art. Auf seine Meinung, 
da® hierbei Kilteeinwirkung eine Rolle spielt, will ich nicht eingehen. 

Wenn die Eier beschalt sind, kénnen sie meines Erachtens sicher 
nicht mehr verschmelzen; es mub also erklirt werden, warum bei Ver- 
schmelzung unbeschalter Fier teils Riesencier mit Zwillingsfurchung, 
teils solche mit Einfachfurchung zustande kommen. Das Vorkommen 
der birnférmigen Eier brachte mich zu folgender Hypothese: 

1. Zwei noch kegelférmige Oocyten kénnen, bevor sie sich abzu- 
kugeln beginnen, also wihrend sie noch an der Rhachis sitzen oder bei 
der Ablésung von ihr, der Lange nach miteinander verschmelzen; viel- 
leicht sind sie, wie Sala meint, ttberhaupt nie vollkommen getrennt 
vewesen. Da sie nach meinen Ergebnissen eine gleichgerichtete Polari- 
tit besitzen, indem bei beiden der stumpfe Pol zum animalen, der 
spitze Pol zum vegetativen wird, bekommt auch das entstandene Riesen- 
oder Doppelei eine einheitliche Polaritat, auch bei ihm wird der stumpfe 
Pol zum animalen, der andere zum vegetativen. In der Regel werden 
die beiden Richtungsspindeln nahe beisammen am stumpfen Pol des 
tieseneies liegen, in manchen Fallen aber weiter voneinander entfernt 
sein, ohne daB die Entwicklung des Rieseneies zu einem einheitlichen 
Embryo dadurch gestért sein brauchte. Soleche Rieseneier kugeln sich 
anscheinend nie vollkommen ab, sondern bilden eine entsprechend groBe 
ellipsoidische Schale, wie sie bei Rieseneiern mit Einfachentwicklung 
hiufig gefunden wird. Es gibt aber auch solche Rieseneier mit sanduhr- 
formiger Schale, wie die T-Riesen zur Strassens beweisen: ich erinnere 
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an die sanduhrférmige Schale eines Einfacheies (Abb. 15), und brauch: 
wohl nicht im einzelnen auszufiihren, daB die Schale eines solchen dure}, 
Liingsverschmelzung zweier Oocyten entstandenen und Einfachentwick.- 
lung zeigenden Rieseneies diese Gestalt ebenfalls zeigen kann, wenn da- 
Riesenei sich wie jenes Einfachei nicht geniigend zusammenzieht. 

2. Es kénnen sich aber auch zwei Oocyten so von der Rhachis al) 
losen, daB sie mit ihren spitzen — vegetativen — Polen aneinande: 
hingen bleiben, wie es schon Sala angenommen hat, mit ihren stumpfe), 

animalen — Polen sich dagegen mehr oder weniger weit, bis zu 180 
voneinander abwenden. Indem sie sich dann von der Schalenbildung 
mehr oder weniger stark abkugeln kénnen, nimmt ihre gemeinsam: 
Schale eine langere oder kiirzere sanduhrférmige oder eine ellipsoidische 
Gestalt an, unter Umstiinden, wenn die beiden Einzeleier sich mit ihre 
animalen Polen nicht weit voneinander abgewandt haben, auch eine 
winklig geknickte. Da jedes Ei seine eigene Polaritat besitzt, und dic 
Polaritatsrichtungen umgekehrt oder in cinem Winkel zueinander 
orientiert sind, muB das Riesenei Zwillingsfurchung zeigen, und zwa 
miissen die Zwillinge mit ihren vegetativen Zellen verlétet sein. Der- 
artige Zwillinge hat zur Strassen ausfiihrlich beschrieben und abgebildet 
aber auch angegeben, dab es solche gibt, die mit ihren animalen Polen 
zusammenhingen. Sollte sich das Vorkommen von Zwillingen der 
zweiten Art bestatigen, so wiren zwei Annahmen méglich: Entweder 
kénnen noch kegelférmige Oocyten erst der Linge nach verkleben, um 
sich dann nachtriglich zwischen ihren vegetativen Polen zu trennen 
und mit diesen Polen sich voneinander zu wenden. Oder es kénnte 
in solchen Fallen der Ort der Richtungskérperbildung, wie in den be- 
schriebenen vereinzelten Fallen, dem stumpfen Oocytenpol entgegen- 
gesetzt sein und dadurch die Polarititsrichtung umgekehrt werden: 
vielleicht ist es méglich, gerade durch solche Fille die von mir offen 
gelassene Frage, ob der Ort der Richtungskérperbildung die Polaritiit 
der Oocyte umkehren kann, endgiiltig zu entscheiden. 

3. Ein Dreifachriesenei entsteht, wenn zwei Einzeleier der Linge 
nach zu einem Doppelei verschmelzen und dieses mit einem Einzelei 
am spitzen Oocytenpol in Zusammenhang bleibt. Bei dem von zur 
Strassen (1906) beschriebenen winklig geknickten Dreifachriesenei 
haben sich offenbar die animalen Pole nur um 90° voneinander ab- 
gewandt. Die Angabe zur Strassens, daB sein Dreifachei sich zu zwei 
gleichgroBen Zwillingen entwickelt hat, braucht meines Erachtens nicht 
unbedingt die ihm zugeschriebene grobe Bedeutung zu haben, falls sich 
nimlich die gleiche Erscheinung bei einer gréBeren Anzahl solcher 
Rieseneier nicht als typisch herausstellt. Denn es besteht kein Grund, 
anzunehmen, daB alle Eier gleichgroB sein miissen, und ferner kénnen, 
wie meine Abbildungen zeigen, aus zuvor ziemlich gleichgroBen Eiern 
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verschieden groBe Embryonen entstehen, falls die Eier sich nach der 
Schalenbildung verschieden stark zusammenziehen. Und so kénnte 
innerhalb der Schale des Dreifacheies aus dem Einfachei ein ebeiso groBer 
Keim entstehen wie aus dem Doppelei, namentlich wenn das erstere in- 
folge der Verbindung zufallig vom letztcren noch Stoffe an sich nimmt. 

Mit dieser hypothetischen Erklirung der Rieseneibildung stehen. 
soviel ich sehe, die bisherigen Beobachtungen iiber die Form und ge- 
nauere Beschaffenheit der Rieseneier gut in Einklang. Das Weibchen. 
das mein Materia! lieferte, neigte nicht zur Ausbildung von Rieseneiern: 
ich habe etwa die Hialfte aller Eier seiner beiden Uterusschliuche in 


Abb. 16. 


Abb. 17. 


Priparaten untersucht und nur zwei Rieseneier gefunden, die allerdings 


sehr schéne Bestitigungen der gemachten Annahme bilden. Das eine 
(siehe Abb. 16, die ebenso wie Abb. 17 bei genau derselben VergréBerung 
wie die abgebildeten Einzeleier gezeichnet ist) ist ein typisches sand- 
uhrférmiges Riesenei, das ganz unverkennbar zwei mit ihren spitzen 
Polen verwachsenen birnférmigen Einzeleiern entspricht. In dem einen 
Kinzelei liegt die erste Richtungsspindel genau am stumpfen Pol, im 
anderen etwa im breitesten Querschnitt durch die Schale. Dieses 
Riesenei hatte Zwillingsfurchung zeigen miissen. Das andere Riesenei 
(Abb. 17) war leider tot. DaB es ein Riesenei ist, kann man nach seiner 
GréBe nicht bezweifeln, aber seine Chromatinverhiltnisse sind unklar. 
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Nur ein erster Richtungskérper ist gebildet, und dieser ist nicht gréBe) 
als der eines Einfacheies; vielleicht wurde der andere erste Richtung:s 
kérper des Doppeleies schon nicht mehr abgeschniirt. Das Chromati, 
im Ki bildet kleine Kiigelchen, von denen sich nicht sagen laBt, ob si: 
vom Ei- oder vom Samenkern stammen. Seine eigentiimliche Gestali 
erklairt sich leicht mit der Annahme, daB es durch Lingsverschmelzun: 
zweier Oocyten entstanden ist, wobei zwischen den stumpfen Polen 
der beiden Einzeleier eine Trennung begann, die aber nicht weit fort- 
schritt. Daher findet man an der entsprechenden Stelle der Schale 
— diese Stelle mu8 dem deutlich erkennbaren spitzen Schalenpol gegen- 
iiberliegen und befindet sich auf der Abbildung oben — nur eine leicht 
Einschniirung. Es wire recht interessant gewesen, wenn dieses Riesenci 
sich entwickelt hitte; es besaB ja einen vegetativen und zwei animale 
Pole, und somit zwei Polarititsachsen, die sich unter einem spitze) 
Winkel an ersterem vereinigen. — Das untersuchte Material bot als: 
keine weitere Ausbeute an Rieseneiern; wenn meine Auffassung de: 
tieseneibildung richtig ist, miissen sich aber die Stadien der Verschme! 
zung von Oocyten — der Linge nach oder mit ihren spitzen Enden — i): 
jedem Weibchen finden, das iberhaupt Rieseneier erzeugt, undzwar indem 
Abschnitt der Kiréhren, wodie Oocyten sich eben von der Rhachis ablésen 
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I. Einleitung. 

An einem 7'riton-Keim zu Beginn der Gastrulation sind die einzel- 
nen Bezirke beziiglich ihrer Determination nicht gleichwertig. 

Zwischen Teilen des Ektoderms in einiger Entfernung tiber dem 
Urmund, die im weiteren Verlaufe der Entwicklung zu Medullarplatte 
wiirden, und solchen, welche Epidermis zu liefern hatten, ist ein Aus- 
tausch durch Transplantation ohne Stérung der normalen Entwicklung 
méglich, und zwar nicht nur zwischen gleich alten Keimen derselben Art, 
sondern auch zwischen Keimen von etwas verschiedenem Alter und so- 
gar zwischen solchen von verschiedener Artzugehérigkeit (Spemann 
1918, 1921). Es kann also z. B. prisumptive Epidermis von Triton 
cristatus in der Gegend des Vorderhirns von Triton taeniatus selbst 
zu Gehirn werden, prisumptives Gehirn von Triton taeniatus an der 
Stelle von Epidermis von Triton cristatus zu Epidermis; beide Stiicke 
entwickeln sich dem neuen Ort entsprechend weiter, aber mit den 
Speziescharakteren, die ihnen nach ihrer Herkunft eigen sind. O. Man- 
gold (1922 und 1923) hat diese Feststellungen weiter ausgedehnt und 
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yezeigt, daB prisumptive Epidermis nicht nur Medullarplatte zu liefern 
vermag, sondern sogar Organe mesodermaler Herkunft, wie Urwirbe! 
und Vornierenkanalchen. Aus diesen experimentellen Tatsachen folgt 
einerseits, da die vertauschbaren Stiicke beziiglich ihres spiiteren 
Schicksals noch relativ indifferent sind, andererseits, daB in den ver- 
schiedenen Bereichen des Keimes Einfliisse irgendwelcher Art herrschen 
miissen, welche diese zuniichst indifferenten Stiicke zu ihrem spiiteren 
Schicksal bestimmen. 

Ganz anders verhalt sich ein Stiick aus der oberen Urmundlippe 
Verpflanzt man dieses in die Gegend spiiterer Epidermis, so entwickelt 
es sich herkunftsgemaB weiter: es entsteht an seiner Stelle eine kleine 
sekundiire Embryonalanlage mit Medullarrohr, Chorda und Urwirbeln 
(Spemann 1918). Ein solches Stiick widersteht also den determinieren- 
den Einfliissen, die von seiner neuen Umgebung auf es eindringen und 
z. B. ein Stiick prisumptive Medullarplatte ohne weiteres zu Epidermis 
machen wiirden. Es muB also in sich schon die Entwicklungsrichtung 
tragen, determiniert sein. Dasselbe hatte schon Lewis (1907) fiir ein 
etwas spiiteres Entwicklungsstadium gefunden, als er Stiickchen aus 
der oberen und seitlichen Urmundlippe einem anderen, etwas alteren 
Embryo unter die abgehobene Epidermis verpflanzte und sie dort zu 
Medullarsubstanz, Chorda und Urwirbeln sich entwickeln sah. 

Es lag von vornherein nahe anzunehmen, da von diesem schon 


determinierten Teile des Keimes die Wirkungen ausgehen, welche die 
noch indifferenten Teile zu ihrem Schicksal bestimmen. Beweisen lie} 
es sich durch Verlagerung ganzer Keimhalften gegeneinander, wobe 
sich der schon determinierte Teil fiir die Richtung der weiteren Ent- 


wicklung als ausschlaggebend erwies. So wurde das ganze animale 
Dach der Gastrula um 90° oder 180° gegen ihren Boden gedreht; die 
Determination griff dann von dem unteren Stiick, welches gerade noch 
die obere Urmundlippe enthielt, auf das obere iiber. Oder aber wurden 
Castrulahilften derselben Seite, etwa zwei rechte, zur Verwachsung 
yebracht, mit dem Erfolge, daB sich die halbierten Urmundlippen aus 
dem anstoBenden Material des angeheilten Keimes erginzten und so 
zwei ganze Medullarplatten entstanden (Spemann 1918). 

So ergab sich der Begriff des Organisationszertrums als eines Keim- 
bereiches, welcher den iibrigen Teilen in der Determination vorangeeilt 
ist und nun selbst determinierende Wirkungen bestimmten Betrages 
in bestimmten Richtungen ausgehen liBt. Mit der Analyse dieses Or- 
ganisationszentrums soll durch die hier darzustellenden Experimente 
ein erster Anfang gemacht werden. 

Voraussetzung einer solchen tiefer dringenden Analyse ist die Még- 
lichkeit, das Organisationszentrum in einzelne Teile zu zerlegen und 
diese in einer indifferenten Gegend des Keimes auf ihre organisatori- 
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schen Fahigkeiten zu priifen. Dieser Versuch liegt schon vor; er war 
cs ja gerade, welcher den ersten Fingerzeig gab, daB die Teile des Keimes 
zu Beginn der Gastrulation nicht gleichwertig sind (19!8). Nur liel 
sich bei jener innerhalb der Spezies sich haltenden, homéoplastischen, 


Transplantation nicht feststellen, wie die sekundiire Embryonalanlage, 
welche an der Stelle des Implantates entstand, sich aufbaute, d. h. 
welcher Teil sich von dem Material des Implantates ableitete und wel- 
cher von ihm aus im Material des Wirtskeimes induziert worden war. 
Die Auseianderhaltung dieser beiden Bestandteile wird wieder durch 
heteroplastische Transplantation erméglicht, z. B. durch Verpflanzuny 
von Organisatoren aus J'riton cristatus in indifferentes Material von 
Yriton taeniatus. 

Dieses aus seinen Voraussetzungen sich folgerichtig ergebende Ex- 
periment wurde in den Sommern 1921 und 1922 von Hilde Mangold 
veb. Préschold durchgefiihrt: es hatte sofort das erwartete Ergebnis, 
welches schon kurz mitgeteilt worden ist (Spemann 1921, 8.551 und 
568). Im folgenden sollen nun von uns die grundlegenden Tatsachen 
niher dargestellt werden. 


il. Experimentelle Analyse. 

Uber die experimentelle Technik ist nichts Neues zu sagen; sie war 
die bei friiheren Versuchen geiibte (Spemann 1920). 

Von den zur Verfiigung stehenden Triton-Arten ertriigt taeniatus 
am besten das Fehlen der Eihillen von friihen Entwicklungsstadien 
an und liBt sich am leichtesten aufzichen. Daher wurde der auf seine 
Fihigkeiten zu priifende Organisator immer einem cristatus-Keim ent- 
nommen und meist in prisumptive Epidermis eines faeniatus Keims- 
verpflanzt. Die Stelle der Entnahme wurde durch Einpflanzung des 
aus dem taeniatus-Keim entfernten Stiickes markiert, d. h. es wurden 
die Stiicke ausgetauscht. 

Es sollen nun zunichst einige besonders charakteristische Experi- 
mente geschildert und analysiert werden. 

Experiment Triton 1921, Um 8b. Der Austausch wurde zwischen 
einem cristatus-Keim mit stark U-férmigem Urmund und einem gleich 
weit entwickelten (aeniatus-Keim ausgefiihrt. Dem cristatus Keim 
wurde ein kleines rundes Stiick in einiger Entfernung tiber dem Urmund 
entnommen und durch ein Stiick prasumptive Epidermis des taeniatus- 
Keimes ersetzt. Dieses taeniatus-Implantat fand sich nachher als 
Marke in der Medullarplatte der cristatus-Neurula, zwischen rechtem 
Wulst und Medianlinie, und erstreckte sich, nach hinten leicht zugespitzt, 
zum Urmund (Abb. 1); ob es sich ins Innere fortsetzte, lie} sich am 
lebenden Keim nicht erkennen und auch an den Schnitten, die hier 
mangelhaft sind, nicht festste!len. 
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Dem taeniatus Keim wurde das cristatus Explantat (der »Organi 
sator «) auf der rechten Seite eingefiigt, ungefihr zwischen Urmund unc 
animalem Pol. Im Neurulastadium (Abb. 2) fand es sich rechts ventra! 
zu einem schmalen Streifen ausgezogen. In seiner Umgebung zeigt: 

sich zunichst eine leichte Vorwélbuny 
einige Stunden spiter traten Wiilst« 
auf, den Umrif einer zukiinftigen Me 
dullarplatte andeutend. In der Me 
dianlinie dieser Platte war noch imme: 
das Implantat deutlich zu erkennen. 
es zog als langer schmaler Streifen in 
leicht geschwungenem Verlauf vom Ur- 
mund nach vorn iiber zwei Drittel der 
Platte (Abb. 3). 

Diese sekundire Medullarplatte 
welche sich im AnschluB an dag im. 
Abb.1. UmSessk. DeretietecKen  Pmtterte Stiick entwickelte, war hinter 
im Neurulastadium. Das taeniatus-Im- der primaren nur wenig in der Ent- 
vanpabeest Wechelieeidas lena inc wicklung zuriick. Als deren Wiilste 
zum Teil geschlossen waren, schoben 
sich auch die ihrigen zusammen. Etwa einen Tag spiiter sind beide 
Medullarrohre geschlossen. Das sekundiire beginnt zusammen mit 
dem primiiren am normalen Urmund und verliuft rechts von ihm 
nach vorn bis ungefihr zu der Héhe, wo dessen Augenblasen sich bilden 
wiirden. In seinem hinteren 
Teile ist es nur schwach ent 
wickelt, aber doch so weit 
daB vom cristatus-Implantat 
iiuBerlich nichts mehr zu sehen 
ist. In diesem Stadium wurde 
der Keim konserviert und 
méglichst quer zu den Achsen- 

organen geschnitten. 
Die Schnittuntersuchung 

ergab das folgende: 
Abb. 2. Abb.3. An der primiren Embryo- 
Ape 2 and 8m ber tccniatue Keim im Xev- nalanlage ist das Medullarroht 
platte; in der Mediane der letzteren lang ausgezogen im gtéBten Teil seiner Li nge 
das helle cristatus-Implantat. 20>. , 
geschlossen und von der Epi- 
dermis abgeschniirt; nur am vordersten Ende hingt es noch mit ihr 
zusammen und sein Lumen 6ffnet sich durch einen Neuroporus nach 
auBen. Die seitlichen Winde sind vorn stark verdickt, wohl die erste 
Andeutung der spiiteren primiiren Augenblasen. Ebenso ist die Chorda 
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ganz abgegliedert bis auf ihr hinterstes Ende, welches in die nicht weiter 
auflésbare Zellmasse der hinteren Knospungszone tibergeht. Im Meso- 
derm sind, soweit sich das in diesem friihen Stadium auf Querschnitten 
beurteilen liBt, 4—5 Ursegmente von den Seitenplatten abgegliedert. 
SO AT a: 


or 


CS ig SHS 
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Abb. 4. Um 8b. Querschnitt im vorderen Keimdrittel (vgl. Abb. 2 u. 3). pr. Wed. primares Meduliar- 
rohr; sec. Med. sekundiéres Medullarrohr. Implantat (hell) im Mesoderm (sec. Mes. crist.). 100 >. 


Das Medullarrohr der sekundiiren Embryonalanlage ist nur in seinem 
vorderen Teil geschlossen und von der Epidermis abgeschniirt. Hier 
ist es stark entwickelt, fast so stark wie das primaire auf seinem gréBten 
Querschnitt, hat dicke Wandungen und ein in die Breite gezogenes 


8. 6 RM das Se OSL as | AE 
Abb.5. Um 8b. Querschnitt im mittleren Keimdrittel (vgl. Abb,2u.3). pr. Med. primares Medullar- 
rohr; sec. Med. sekunddres Medullarrohr. Implantat (hell) im sekundiren Medullarrohr. 


Lumen (Abb. 4). Vielleicht ist darin die erste Andeu‘ung von Augen- 
blasen zu erblicken. Nach hinten zu nihert sich der Zentralkanal der 
Oberfliiche und 6ffnet sich schlieBlich nach auBen. Dabei nimmt die 
Medullarplatte sehr rasch an Machtigkeit ab; ihr hinterster Teil ist nur 
mehr eine Verdickung des Ektoderms von geringer Breite (Abb. 5 und 6). 
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Wiahrend dieses sekundire Medullarrohr in seiner tiberwiegende: 
Masse von den Zellen des taeniatus-Keimes gebildet wird, kenntlich ai 
dem fein zerstreuten Pigment, ist in seinen Boden ein langer schmale: 
Streifen véllig pigmentloser Zellen eingeschaltet, der sich scharf gegen 
die Umgebung abgrenzt. Er stammt von dem cristatus-Implantat 
welches am lebenden Keim vor SchluB der Wiilste von auBen deutlich 
zu erkennen war (Abb.3). Dieser Streifen beginnt vorn etwa an der 
Stelle, wo das Medullarrohr rasch an Miachtigkeit abnimmt und sich 
sehr bald darauf nach auBen éffnet. Nach auBen ist er zugeschirft, 
so daB seine Zellen nur mit ihren verjiingten Spitzen die Oberfliche 
des Keimes erreichen (Abb. 5 und 6), beziehungsweise den Zentralkana!| 
auf der kurzen Strecke, iiber welche er sich noch in den geschlossenen 
Teil des Rohres hinein erstreckt. 


sec. Mes. cvist. 


i o® S eee 5 + 


Abb.6. Um Sb. Querschnitt im Bereich des Urmunds (Bl.) (vgl. Abb. 2 u. 8). pr. Med. primares 
Medullarrohr. sec. Med. sekundares Medullarrohr. Implantat (hell) mit einigen Zellen im sekun- 
daren Medullarrohr, mit der Hauptmasse im Mesoderm (sec. Mes. crist.). 100 x. 


Hinten erreicht der cristatus-Streifen den Urmund und hingt mit einer 
Masse von cristatus-Zellen zusammen, welche zwischen dem sekundiren 
Medullarrohr und Mesoderm einerseits und dem Entoderm andererseits 
liegt (Abb. 6). Ihrer Lage nach méchte man diese Zellen dem Entoderm 
zurechnen ; ihrer GréBe nach ihneln sie mehr dem Mesoderm des taeniatus.- 
Keimes, dem sie angeschlossen sind. Diese Zellmasse, die sich noch ein 
wenig weiter nach vorn erstreckt, ist jedenfalls durch Einstiilpung des 
Implantates um die Urmundlippe herum an ihre Stelle gekkommen. Weiter 
vorn liegt noch eine zweite Masse von cristatus-Zellen. Sie hat die Form 
einer diinnen Platte, welche den vorderen Teil des induzierten Medullar- 
rohres, soweit es geschlossen ist, unterlagert, vorn und an den Seiten un- 
gefihr mit seinem Rande abschneidet und nach hinten bis an den Ekto- 
dermstreifen des Implantates reicht. Diese Platte ist dem normalen 
taeniatus-Mesoderm eingefiigt (Abb. 4). Eine weitere Differenzierung 
etwa in Chorda und Urwirbel, hat sie in diesem Falle nicht aufzuweisen. 
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Das Implantat ist a!so zu einem nicht unerheb'ichen Teile im Ekto- 
derm geblieben; dieser Teil hat sich stark in die Linge gestreckt, so 
daB aus der runden weiben Scheibe, als welche es eingesetzt wurde. 
ein langer schmaler Streifen geworden ist, der sich hinten um die Ur- 
mundlippe herum nach innen schligt. Bei diesen Formveriinderungen 
mégen Zellverschiebungen in der umgebenden Epidermis eine Rolle 
spielen; inwieweit solche stattfinden, miiBte durch Einpflanzung einer 
Marke aus indifferentem Material gepriift werden. Als solche ist ein 
Stiick aus der Gegend nahe iiber der oberen Urmundlippe schwerlich 
zu betrachten. Es ist von friiheren Experimenten her bekannt (Spe- 
mann 1918, 1921), da& im hinteren Teile der Medullarplatte Zusammen- 
schiebung und Lingsstreckung des Zellmateriales stattfindet. Es ist 
nicht wahrscheinlich, daB die Zellen der Medullarplatte sich dabei rein 
passiv verhalten; vielmehr werden sie die Tendenz zur Verschiebung 
in sich selbst tragen, vielleicht zusammen mit anderen Charakteren 
von dem sich unterlagernden Ento-Mesoderm aus induziert. Diese 
Tendenz wiirde das Stiick in der fremden Umgebung beibehalten. So 
wiirde es sich auch erkliren, daB es trotz seiner urspriinglich groBen 
intfernung vom Urmund AnschluB an den Einstiilpungsbereich der 
normalen Urmundlippe gewinnt. Durch aktive Streckung einmal dort 
angelangt. kénnte es dann wenigstens zum Teil von den Zellverschie- 
bungen der Umgebung mitgeschleppt werden. 

Wihrend diese hintere Zellmasse mit dem oberflichlich gebliebenen 
Zellstreifen im Zusammenhang steht, ist sie von der weiter vorn ge- 
legenen cristatus-Zellplatte durch taeniatus-Mesoderm getrennt. Diese 
vordere, das Medullarrohr unterlagernde Platte kann daher nicht durch 
Kinstiilpung um die obere Urmundlippe herum an ihren Platz gelangt 
sein, sie mul} von Anfang an in der Tiefe gelegen haben. Sie stammt 
zweifellos von der inneren Schicht des Implantates ab und lag daher 
urspriinglich gerade unter den cristatus-Zellen, welche jetzt teils zum 
schmalen Streifen ausgezogen in der Medullarplatte sich finden, teils 
um die Urmundlippe herum ins Innere gewandert sind. Von diesen 
Verschiebungen ist sie selbst mitgenommen und so weit nach vorn ge- 
bracht worden, daB ihr hinterer Rand ungefihr mit dem Vorderende 
des cristatus-Zellstreifens im Medullarrohr abschneidet. 

Wihrend nun ein Stiick prisumptive Medullarplatte, wenig weiter 
vorn entnommen, innerhalb von prisumptiver Epidermis selbst zu 
Epidermis geworden wiire, hat dieses Implantat den determinierenden 
Einfliissen der Umgebung widerstanden und sich im wesentlichen seiner 
Herkunft entsprechend weiter entwickel . Der ektodermale Teil ist 
zu einem Bestandteil der Medullarplatte geworden, der ento-meso- 
dermale hat sich darunter gelagert. 

Aber nicht nur behauptet hat sich das Implantat, sondern es hat 
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sich die indifferente Umgebung dienstbar gemacht und sich aus ihr 
erginzt. Im AnschluB an den schmalen Streifen von cristatus-Zellen 
unterlagert von zwei Zellplatten derselben Herkunft, hat sich im Wirts- 
keim aus dessen eigenem Material eine Medullarplatte entwickelt, dic 
ohne das Implantat nicht entstanden wiire, also von ihm verursacht, 
induziert worden sein mub. 

Daran scheint ein Zweifel nicht méglich. Dagegen bleibt es fraglich, 
auf welchem Wege die Induktion stattgefunden hat. Gerade in diesem 
Falle liegt es nahe, sie auf einen direkten EinfluB von seiten des Implan- 
tates zuriickzufiihren. Auch unter dieser Annahme sind noch zwei 
Méglichkeiten vorhanden. Es kénnte sich sein ektodermaler Bestand- 
teil unter Selbstdifferenzierung zu dem Streifen Medullarplatte ent- 
wickelt und das vor und neben ihm liegende Ektoderm fortschreitend 
zur Bildung von Medullarsubstanz veranlaBt haben. Es kénnte aber 
auch die Determination von den sich unterlagernden Teilen des Ento- 
Mesoderms ausgegangen sein und gleichermaben die cristatus- und 
taeniatus-Bestandteile des dariiber liegenden Ektoderms betroffen 
haben. Und schlieBblich ist es denkbar, daB die Unterlagerung woh 
zur ersten Determination nétig ist, dab diese aber dann rein im Ekto- 
derm sich ausbreiten kann. Eine Entscheidung zwischen diesen Még- 
lichkeiten wird sich treffen lassen, wenn es gelingt, reines Ektoderm 
und reines Ento-Mesoderm aus dem Bereiche der oberen Urmundlippe 


zu verpflanzen, und endlich solches Ektoderm, welches schon von 
Ento-Mesoderm unterlagert worden war. Dabei bietet wieder die 


heteroplastische Transplantation den nicht hoch genug zu schiatzen- 
den Vorteil, da man mit einer jeden Zweifel ausschlieBenden Sicher- 
heit nachtriglich feststellen kann, ob die beabsichtigte Isolierung 
gelungen ist. 

Eine solche Trennung der in Betracht kommenden Faktoren hat in 
unserem Falle nicht stattgefunden. Immerhin scheint es bemerkens- 
wert, wie schmiichtig die induzierte Medullarplatte in ihrem hinteren 
Teile ist, wo sie in niichster und ausgedehnter Berithrung mit dem 
ektodermalen Teile des Implantates steht, wie kriftig entwickelt da- 
gegen an ihrem Vorderende, wo sie von dem cristatus-Zellstreifen weit 
entfernt ist, dagegen von der breiten cristatus-Zeliplatte unterlagert wird. 

Eine zweite Méglichkeit von prinzipiell anderer Art, welche vor allem 
fiir die vollstandiger ausgebildeten sekundiiren Embryonalanlagen in 
Betracht kommt, wird spiter noch (S. 627) erértert werden. 

Ein zweites Experiment von aihnlicher Ausfiihrung ergiinzt das erste 
in allem Wesentlichen. Beiden ist gemeinsam, daf das Implantat zu 
einem nicht unerheblichem Teile ektodermal bleibt und daher spiter 
einen Bestandteil des Medullarrohres bildet. Das ist nun anders beim 
folgenden Experiment. 
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Experiment Triton 1922, Um 25b. Einem cristatus-Keim wurde zu 
Beginn der Gastrulation (bei sichelférmigem Urmund) ein medianes 
Stiick aus der oberen Urmundlippe entnommen, dicht tiber dem Um- 
sehlagsrand, und einem gleich weit entwickelten taeniatus-Keim ein- 
gepflanzt, in der ventralen Mittellinie in einiger Entfernung vom spi- 
teren Urmund. Nach 22 Stunden, als der taenia- 

‘us-Keim die Gastrulation beendigt hatte, war 
das Implantat von der Oberfliche verschwun- 
den, die véllig glatt und normal aussah. Nach 
weiteren 24 Stunden besaB der Keim zwei Me- 
dullarplatten, deren Wiilste eben im SchluB be- 
vriffen sind. Die sekundiire Medullarplatte geht 
vom selben Urmund aus wie die normale; sie 
verlauft zunichst parallel zu ihr, ihrer linken 
Seite dicht angelagert, und biegt dann stark nach . 

Abb.7. Um 25b. Der taenia- 
links ab (Abb. 7). Kurz darauf wurde der Keim —_ éns-Keim im Neurulastadium. 
konserviert; die Schnitte wurden quer zum ene oe Poke oe 
hinteren Teile der Achsenorgane gefiihrt. 

Das primire Medullarrohr ist vollstandig geschlossen und von der 
Epidermis abgeschniirt; seine Augenblasen sind vorgewélbt. Die 
Chorda ist abgegliedert bis auf ihr Hinterende, welches sich in der 
indifferenten Zone verliert. Sieben bis acht Urwirbel sind gebildet. 


Abb. 8. Um %b. Querschnitt im mittleren Keimdrittel (vgl. Abb. 7). Das sekundére Medullar 
rohr auf Abbildung rechts vom primaren. Implantat (hell) im rechten primiéren Mesoderm 
(sec. Mes. crist.). 100 X. 


Auch das sekundire Medullarrohr ist geschlossen und von der Epi- 
dermis abgelést, vorn mit breiter Wandung und quer gestelltem Lumen 
(wohl Andeutung der primiaren Augenblasen); nach hinten nimmt es 
an Miachtigkeit ab. Wiahrend es im vorderen Drittel stark nach links 
abbiegt und sich dadurch vom primiren Medullarrohr entfernt, legt es 
sich ihm weiter hinten, etwa im Bereiche der zwei hinteren Drittel, 
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dicht an und verschmilzt schlieBlich mit ihm; die Lumina aber, soweit 
sie vorhanden sind, bleiben getrennt. Dieses sekundire Medullarroh: 
ist ganz von laeniatus-Zellen, also Material des Wirtskeimes, aufgebaut 
cristatus-Zellen, also Material des Organisators, sind an seiner Bildung 
nicht beteiligt. 

Das Implantat ist ganz in die Tiefe geriickt. In seinem umfang 
reichsten vorderen Teile liegt es dicht unter dem sekundiren Medullar 
rohr (Abb. 8), zwischen ihm und den groBben Dotterzellen des Darmes 
als eine ziemlich atypische Masse. Eine Gliederung in Urwirbel ist 
nicht erkennbar, dagegen lift sich eine Chorda abgrenzen, die auf den 
vorderen Schnitten, wo die Achsenorgane nach auBen abbiegen, lings 
getroffen ist, weiter hinten quer (Abb. 8). Nach hinten zu verschmich- 
tigt sich das Implantat; es bildet nur die Chorda und einige Zellen 


aR Aests 


Abb. 9. Um %b. Querschnitt im hinteren Keimdrittel (vgl. Abb. 7). Das sekundiare Medullar 
rohr nach links hin (auf Abb. rechts) dem primaren angefiigt. Implantat (hell) als sekundar: 
Chorda. 100%. 


welche ins Entoderm tibergehen (Abb. %). Hierauf verschwindet auch 
die Chorda; das Implantat liegt ganz im Entoderm und bildet die obere 
Begrenzung eines kleinen sekundiiren Darmlumens, welches sich tiber 
einige Schnitte hin erstreckt. In diesem ganzen hinteren Teile ist das 
Implantat durch dazwischen geschobenes Mesoderm des taeniatus- 
Keimes von dem sekundiren Medullarrohr getrennt (Abb. 9); letzteres 
reicht auBerdem betrachtlich weiter nach hinten als das Implantat. 
Das Implantat dieses Falles unterscheidet sich von dem des ersten 
Experimentes dadurch, daf es eine einheitliche Masse ist und nicht 
wie jenes durch dazwischen. liegendes Mesoderm in zwei Abschnitte 
getrennt wird. Das mu wohl irgendwie mit der Art zusammenhingen, 
wie es in die Tiefe verlagert wurde, doch laBt sich dariiber nichts Sicheres 
mehr feststellen. DaB die beiden Embryonalanlagen den Rest des Ur- 
mundes gemeinsam haben, beweist wohl, daB das Implantat auf dem 
normalen Wege um die Urmundlippe herum eingestiilpt worden ist: 
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doch bleibt es zweifelhaft, ob es sich dabei ganz passiv verhalten hat. 
Ks stammt aus einer Gegend des Keims, deren Zellen normalerweise 
aktiv an der Einstiilpung teilnehmen und diese Fahigkeit in anderen 
Fallen auch nach der Verpflanzung beibehalten haben. Dadurch werden 
die Verhaltnisse verwickelt. 

Das Implantat hat die ganze Chorda geliefert, ferner einen gréBeren 
Teil des Mesoderms, der aber nicht typisch gegliedert ist, und einen 
kleinen Teil der Darmanlage. Ob es auBerdem auf das anstoBende 
Mesoderm eine induzierende Wirkung ausgeiibt hat, ist in diesem Falle 
nicht klar. Dagegen hat es sicher die Bildung des ganzen sekundiren 
Medullarrohres hervorgerufen; auf welchem Wege dies geschehen ist, 
laBt sich nicht entscheiden. Im vorderen Bereich, wo das Implantat 
dicht unter dem Medullarrohr liegt (Abb. 8), wiire eine direkte Beein- 
flussung méglich; weiter nach hinten dagegen, wo es durch Mesoderm 
des Wirtskeims abgedringt wird (Abb. 9) oder ganz fehlt, ist diese 
Erklarung unwahrscheinlich. Man miiBte annehmen, daf dieses Meso- 
derm selbst durch den Organisator umgestimmt worden ist und seiner- 
seits das iiber ihm liegende Ektoderm zur Bildung von Medullarplatte 
veranlaBt hat. Es kénnte aber auch sein, daB der Organisator seine 
ganze Wirksamkeit auf das Ektoderm ausgeiibt hat, solange er noch 
nicht in die Tiefe geriickt war. 

Charakteristisch fiir diesen Fall ist also, daB im sekundiren Medullar- 
rohr die Implantatzellen véllig fehlen und daB die Chorda ganz aus 
ihnen besteht. Dasselbe zeigt vielleicht noch schéner ein weiterer Fall 
(Triton 1922, Um 214), bei welchem die vom Implantat gebildete 
Chorda beinahe iiber die ganze Linge des Wirtskeimes verliuft und 
ebenso das induzierte Medullarrohr, beide den normalen Achsenorganen 
benachbart. Auch dieser Fall zeigt jedoch nicht, ob das Implantat 
Urwirbel bilden oder im Mesoderm des Wirts solche induzieren kann. 
Dariiber gibt der nichste Fall AufschluB. 

Experiment Triton 1922, 1316. Der Materialaustausch wurde bei 
vorgeriickter Gastrulation, nach Bildung des Dotterpfropfes, vorgenom- 
men, mit einem groBen cirstatus-Stiick, welches aus der Medianlinie 
dicht iiber dem Urmund stammte, und einem taeniatus-Stiick, dessen 
Herkunft sich zunichst nicht niher bestimmen lief. 

Am ecristatus-Keim ist das taeniatus-Implantat nicht mit eingestiilpt 
worden und hat zu einer eigentiimlichen Spaltbildung Veranlassung 
gegeben (Abb. 10). Vorn ist das Medullarrohr geschlossen; da, wo es 
auf das taeniatus-Stiick st6Bt, weicht es in zwei Halften nach rechts 
und links auseinander. An dieser Stelle tritt das Entoderm ein wenig 
zutage. vielleicht eine Folge unvollkommener Heilung oder nachtrig- 
licher Verletzung. Die Querschnitte zeigen im vorderen Teile bis zur 
Gabelungsstelle ein Medullarrohr mit Chorda; die beiden Aste des 

Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 39 
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Medullarrohres sind noch einige Schnitte weit deutlich, um sich dan; 
ununterscheidbar im umgebenden Gewebe zu verlieren. Dasselbe gi! 
in erhéhtem Mafe fiir die Chorda. 


Abb. 10. Um 181b. Der cristu- 
tus-Keim im Neurulastadium. 
Das taentatus-[mplantat (dun- 
kel), als ungleichseitiges Drei- 
eck, in der hinteren dorsalen 
Hilfte liegend. 2 x. 


Der taeniatus-Keim hat 20 Stunden spiite: 
das Neurulastadium erreicht. Das [mplanta‘ 
liegt auf seiner rechten Seite etwas hinter de 
Mitte, neben dem rechten Medullarwulst. Seine 
urspriinglich vordere Hialfte liegt noch obe: 
flichlich, stark iiber die Umgebung erhoben 
die urspriinglich hintere Hilfte ist eingestiilp: 
und schimmert hell durch die dunkleren Zellen 
des taeniatus-Keimes hindurch. Das Stiick ist 
lingsgestreckt und von hinten und etwas oben 
nach vorn und etwas unten gerichtet. Die 
Unterlagerung schreitet noch fort; eine halbe 
Stunde spiiter ist nur am ‘iiuBersten Umschlags- 
rande noch ein Streifen von cristatus-Zellen zu 
sehen. 25 Stunden spiiter sind die Medullar- 
wiilste beinahe geschlossen. Rechts von ihnen 


schimmert das Implantat als lang ausgezogener heller Streifen durch 


die Epidermis durch. 


Um 131b. 
tus-Keim im Neurulastadium. Die 


Abb. 11. Der taenia- 
Medullarwiilste im Schlu8. Im- 
plantat (hell) im mittleren und 
hinteren Drittel rechts neben der 
dorsalen Mediane durchschim- 
mernd, sich auf das Héckerchen 
fortsetzend. 


An seinem Hinterende setzt es sich in eine 


Erhebung der Keimoberfliche fort, welche 
die Form eines stumpfen Hérnchens hat 
(Abb. 11). Weitere 22 Stunden spiter fallt 
das Medullarrohr durch seine Breite auf 
Rechts von ihm schimmert das Implantat 
noch durch; es ist anscheinend an der Bil- 
dung der Urwirbel beteiligt; hinten setzt es 
sich in den Stummel fort. 11'/. Stunden 
spiter, als sich am Kopfe eine kleine Zer 
fallsstelle zeigte, wurde der Keim konser- 
viert; die Schnitte wurden quer zur Lings- 
achse gefiihrt. 

Wir betrachten die Achsenorgane zu- 
naichst ohne Riicksicht auf ihre verschiedene 
Herkunft und gehen dabei vom mittleren 
Bereich ihrer Lange aus. Sie zeigen hier 
das typische Aussehen einer Doppelbildung 
(Abb. 14). Das Medullarrohr ist unvollstan- 
dig verdoppelt; die beiden Individualteile 


gehen mit ihren héheren iuBeren und niedrigeren inneren Winden so 
ineinander iiber, daB ihre Medianebenen sich oben zusammenneigen 
und unter rechtem Winkel zusammenstoBen. Unter jeder der beiden 
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Halften liegt eine Chorda; nach auBen von diesen je eine Reihe von 
Urwirbeln, zwischen ihnen eine dritte, beiden Embryonalanlagen ge- 
meinsame Reihe von nicht ganz doppelter GréBe. Auch der Darm 
weist in dieser Gegend ein doppeltes Lumen auf. 

Von einem solchen mittleren Schnitt aus verfolgen wir nun die ein- 
zelnen Organe nach vorn und nach hinten. 

Die linke Hialfte des Medullarrohres (auf den Schnitten rechts), 
schon in diesem mittleren Bereiche etwas kriftiger ausgebildet als die 


(bb. 12. Um 131b. Schnitt durch den Kopf (vgl. Abb. 11). Primares und sekundares Medullarrohr 
verschmolzen, Lumina zusammenhingend. (c= Augenblasen des primaren Medullarrohrs. 100 >. 


rechte, wird nach vorn zu verhiltnismaiBig immer machtiger und geht 
schlieBlich in eine normale Hirnanlage mit primiren Augenblasen tiber 
(Abb. 12). So wird die rechte Halfte zu einem immer unbedeutenderen 
Anhang herabgedriickt und hért schlieBlich auf, ohne Augenblasen zu 
hilden. Das Lumen beider Medullarrohre bleibt gemeinsam; wo es 
auf den Schnitten (wie in Abb. 13) getrennt scheint, liegt das nur an 
der Kriimmung der Rohre und dadurch bedingten Flachschnitten durch 
ihre Wandung. Nach hinten zu trennen sich die beiden Rohre von- 
einander, zuniichst ihre Lumina (Abb. 15) und dann, soweit sich er- 
39% 
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kennen lat, unter Zwischenschiebung von Mesoderm, auch ihre Wan 
dungen. Das gréBere linke Rohr (auf den Schnitten rechts) geht i) 
die normale Schwanzknospe des Keims iiber, das kleinere rechte in de), 


Abb. 18. Um 131b. Querschnitt im vorderen Keimdrittel (vgl. Abb. 11). Primares und sekundires 
Medullarrohr verschmolzen, Lumina getrennt. Implantat (hell) zu Chorda differenziert. 100 . 


sekundiren Schwanzstummel. — Die gréBere Breite des Medullarrohres 
war schon am lebenden Keim aufgefallen ; dagegen wurde sie im Stadium 
der offenen Medullarplatte nicht beachtet und die jedenfalls auch vor- 


handene Verdoppelung der Medullarrinne nicht bemerkt. 


sec. Med. 
sec. Ch. 


Abb. 14. Um 481b. Querschaitt im mittleren Keimdritte! (vgl. Abb. 11). Primires und sekun- 
dires Medullarrohr verschmolzen Lumina d. Implantat (hell) den sekundaren 
Urwirbel und die sekundire Chorda bildend, auBerdem ‘im Dach des sekundfren Darms. 100 > 





Die linke Chorda verliuft in typischer Weise median unter dem 
linken Anteil des Medullarrohres (Abb. 14 und 15 rechts). Die rechte 
Chorda reicht sogar etwas weiter nach vorn als die linke (Abb. 13); 





von Embryonalanlagen durch Implantation artfremder Organisatoren. 613 


sie ist ringsum deutlich abgegrenzt (Abb. 14) bis zu der Stelle, wo der 
sekundire Schwanzstummel beginnt (Abb. 15); hier wird ihre Ab- 
grenzung nach hinten hin undeutlich und verliert sich schlieBlich ganz. 

Von den Urwirbeln ist nur die iuBere linke Reihe (Abb. 14 rechts) 
in ganzer Linge typisch entwickelt. Die iuBere rechte Reihe, im mitt- 
leren Bereich ihr symmetrisches Gegenstiick (Abb. 14 links), nimmt 
nach vorn an Machtigkeit stark ab. Nach hinten wird sie in sich selbst 
symmetrisch, so dali die Anlage der Chorda annihernd in ihrer Median- 
ebene liegt (Abb. 15). Sie verliert sich schlieBlich nicht weiter ab- 
grenzbar in die sekundiire Schwanzknospe. Die mittlere Urwirbelreihe 
scheint in ihrem mittleren Bereich beiden Seiten gleichmaBig anzu- 


sec. Mes. crist. 


Abb. 15. Um 18!'b. Querschnitt an der Wurzel des sekundiren Schwinzchens (vgl. Abb. 11). 
Priméres und sekundares Medullarrohr verschmolzen, Lumina getrennt. Implantat (hell) im Boden 
des sekundaren Medullarrohrs und als Mesoderm (sec. Mes. crist.) im sekundiren Schwinzchen. 100 x. 


gehéren (Abb. 14); nach hinten, wo die rechte Reihe ihre eigene Sym- 
metrie gewinnt, wird die mittlere mehr und mehr das Spiegelbild der 
linken (Abb. 15). Die Hauptsymmetrieebene der Doppelbildung ver- 
lauft daher nicht mehr wie in der Mitte (Abb. 14) durch die mittlere 
teihe, sondern zwischen ihr und der rechten Reihe hindurch. 

Von diesen Anlagen stammt nun ein Teil von den cristatus-Zellen 
des Implantates ab. Im Medullarrohr sind es nur einige wenige Zellen 
median im Boden der rechten Halfte (Abb. 15). .Ferner ist die ganze 
rechte Chorda und die ganze aiuBere Urwirbelreihe von cristatus-Zellen 
gebildet (Abb. 13—15). Im Darm endlich sind es wieder nur wenige 
dorsal gelegene Zellen, welche cine Strecke weit ein kleines sekundiires 
Lumen begrenzen (Abb. 14). 
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Auber diesen Teilen, deren Material auf das Implantat zuriickgeh: 
haben andere den Anstof8 zu ihrer Bildung von dem eingepflanzte) 
Organisator erhalten. Sicher ist das der Fall bei dem ganzen rechte) 
Medullarrohr. Aber auch die mittlere Urwirbelreihe, soweit sie in sic, 
symmetrisch ist, hat offenbar einen Einflu8B von beiden Seiten he: 
erfahren, von dem normalen und dem implantierten Zentrum aus 
und scheint ihrerseits auf die symmetrisch zu ihr liegende Reihe von 
cirstatus-Urwirbeln zuriickgewirkt zu haben. 

Die Eigenart dieses Falles liegt einmal in der Bildung von Urwirbeln 
aus implantiertem Material und dann in der Interferenz des implan- 
tierten Organisators mit dem normalen Organisationszentrum iiber 
eine weite Strecke hin. Beim niichsten Fall beschriinkt sich diese 
Interferenz auf den vordersten Teil beider Embryonalanlagen. AuBer 

dem wurde der Organisator aus cristatus in 

den sehr dunkeln Keim von alpestris einge- 

pflanzt, wodurch der Farbenunterschied zum 

Teil ein sehr scharfer wird. 

Experiment Triton 1922, Um 83. Der Or- 

ganisator wurde einem cristatus- Kein: in friihem 

Gastrulastadium entnommen, median dicht 

iiber dem Urmund, und einem alpestris-Keim 

im Blastulastadium am animalen Pol einge- 

pflanzt. Der cristatus-Keim zerfiel. 

Am alpestris-Keim beginnt nach 23 Stunden 
Abb. 16. Um 83. Deralpestris. “ie Gastrulation. Das Implantat liegt in der 
Keim im Neurulastadium. Von animalen Hialfte; es ist groB und nach innen 
saunas tietineae, awe eingewélbt. Nach weiteren 23 Stunden ist die 
rechts seitlich vom primiren (Gastrulation noch nicht abgeschlossen ; das Im- 
abzweigend. 2. 

plantat ist ganz in der Tiefe verschwunden. An 
seiner Stelle erhebt sich auf der dorsalen Seite des Keims ein Hérnchen 
aus alpestris-Zellen. Weitere 21 Stunden spiter sind die Wiilste schwach 
angelegt; das Héckerchen liegt auf dem rechten Medullarwulst, an 
der hinteren Grenze des breiten Feldes. Nach weiteren 24 Stunden 
sind die Medullarwiilste im SchluB begriffen; das kleine Héckerchen 
ist verschwunden, an seiner Stelle geht vom Medullarrohr ein kleines 
sekundires Rohr ab, welches schriig nach hinten gerichtet ist (Abb. 16). 
Nach weiterer Entwicklung von 24 Stunden wurde der Keim konser- 
viert, die Schnitte wurden méglichst quer zu den beiden Gabelisten 
des Medullarrohres gefiihrt. 

Das primire Medullarrohr ist fast in ganzer Linge geschlossen und 
von der Epidermis abgelést (Abb. 18); nur im Bereiche des Mittelhirns 
hingt es noch mit ihr zusammen und 6ffnet sich nach auBen. Die 
Augenblasen sind als kompakte Vorwélbungen der Hirnwand angedeutet. 
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Die primaire Chorda ist in normaler Weise im gréBten Teile ihrer 
Linge abgegrenzt (Abb. 18); hinten geht sie in das indifferente Gewebe 
der Schwanzknospe iiber. 

Von den Urwirbeln ist die linke (auBere) Reihe (Abb. 18 rechts) 
normal; 7—8 Urwirbel sind von der Seitenplatte abgeschniirt. Die 
rechte (innere) Reihe (Abb. 18 links) scheint vorn nach der Gabelungs- 
stelle zu etwas gestért, wie aufgestaut. 

Das sekundire Medullarrohr ist in seinem mittleren Verlauf ge- 
schlossen und von der Epidermis abgelést (Abb. 18). Nach vorn trifft 
es in spitzem Winkel auf das primaire Medullarrohr und verschmilzt 
mit ihm etwa in der Gegend des spiteren Mittelhirns (Abb. 17); hier 
éffnet sich sein Lumen nach auBen. Nach hinten verliert es sich un- 


Auf der Abbildun 
oben das prim&re Medullarrohr, von dem sich das sekundare abzweigt. Implantat (hell) im 
Mesoderm (sec. Mes. crist.). 100. 


unterscheidbar, wie in einer normalen Schwanzknospe, im umgebenden 
Mesoderm der sekundiren Embryoanlage. 

Die Chorda ist ebenfalls in einem mittleren Abschnitt allseitig deut- 
lich abgegrenzt (Abb. 18) und liegt der Darmwand unmittelbar auf. 
Nach vorn geht sie nicht weiter abgrenzbar in das vom Implantat ge- 
bildete Mesoderm iiber (Abb. 17), nach hinten ebenso in das von ihm 
induzierte alpestris-Mesoderm. 

Die sekundiren Urwirbel sind im mittleren Teil symmetrisch zu 
sekundirer Chorda und Medullarrchr (Abb. 18). Nach vorn gegen die 
Gabelungsstelle hin tritt zwischen den beiden Urwirbeln ein ihre unteren 
Kanten verbindender Mesodermstreifen auf, aus cristatus-Zellen be- 
stehend, welcher die Chorda vom Darm abdringt. Gleichzeitig werden 
die Urwirbel kleiner und undeutlich, die linke (innere) Reihe frither 








H. Spemann und Hilde Mangold: Uber Induktion 


als die rechte (iuBere). Nach hinten zu gehen die Urwirbel in das nich: 
weiter analysierbare Gewebe iiber, in welchem sich auch Chorda uni 
Medullarrohr verlieren. 

Das Darmlumen ist im mittleren Teile nach der Seite der sekundire; 
Embryonalanlage hin verschoben, so daB es in der Hauptmedianeber 
der Doppelbildung liegt (Abb. 18). 

Das Implantat ist in diesem Falle mit seinem Zellmaterial nur ay 
mesodermalen Gebilden beteiligt. Das Medullarrohr besteht, wenig 
stens soweit es gegen die anderen Teile abgrenzbar ist, rein aus alpestris- 
Zellen. Die Chorda dagegen ist in ihrer Hauptmasse aus pigmentlosen 
Zellen aufgebaut, welche vom cristatus-Implantat stammen. Dabei 
sind aber da und dort iiber ihre ganze Lange deutlich pigmentiert: 


Abb. 18. Um 83. Querschnitt im mittleren Teil des Keims (vgl. Abb. 16). Auf der Abbildung 
rechts oben die primaren, links oben die sekunddren Achsenorgane. Implantat (hell) im linken 
sekundiren Urwirbel und in der sekunddren Chorda. 100. 


Zellen eingesprengt, von gleicher Farbung wie die Zellen des benach- 
barten Urwirbels (Abb. 18); da sie in dieser Beschaffenheit bei einer 
cristatus-Chorda nie beobachtet wurden, gehéren sie zweifellos dem 
alpestris-Keim an. Seitlich von der Chorda liegt der Anteil des Implan- 
tates asymmetrisch, indem er im mittleren Teile an den Spitzen der 
linken Urwirbel auftritt (Abb. 18, rechts von der Chorda), im vorderen 
Teile dagegen rechts. Dazu kommt dann als vom Implantat geliefert 
noch der oben erwihnte, beide Seiten verbindende Mesodermstreifen. 

Vom Implantat induziert sind sicher Medullarrohr und Urwirbel der 
sekundiren Embryonalanlage, soweit sie aus alpestris-Zellen bestehen. 

Das primaire und sekundire Medullarrohr sind gleich stark pigmen- 
tiert. Dagegen ist es auffallend, wie dunkel die sekundiiren Urwirbel 
im Vergleich zu den primaren sind (in Abb. 18 ist der Unterschied 
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Jlerdings tibertrieben). Es liegt nahe, zu vermuten, dal sie aus anderem 
Material gebildet wurden, nimlich aus den stark pigmentierten Zellen 
der animalen Keimhilfte. Da diese zur Bildung von Urwirbeln be- 
fihigt sind, haben die Versuche von O. Mangold (1922, 1923) bewiesen. 
Diese Zellen miiBte das Implantat bei seiner Einstiilpung mitgenommen 
haben, ein Vorgang, der durch die Jugend des Wirtskeims (Blastula) 
begiinstigt worden sein mag. Auf diese Méglichkeiten wird spiter 
zuriickzukommen sein; ebenso auf die sehr merkwiirdige Tatsache. 
daB das Implantat nicht in der Langsachse der von ihm induzierten 
Organe liegt, sondern mit ihr einen spitzen Winkel bildet. 

Experiment Triton 1922, 132. Der Organisator wurde einem cri- 
status-Keim bei vorgeschrittener Gastrulation (mittelgroBer Dotter- 
pfropf) median dicht itiber dem Urmund entnommen und einem gleich 
alten taeniatus-Keim  einge- 
pflanzt. Das Implantat zog 
sich napfférmig nach innen 
ein. Der cristatus-Keim, wel- 
chem im Austausch das laenia- 
fus-Stiick implantiert wurde, 
entwickelte sich zu einer Larve 
mit primiren Augenblasen, die 
derSchnittuntersuchung durch 
cinen Zufall verloren ging. Im 
Neurulastadium hatte das Im- 
plantat median im hinteren : 

Abb. 19. Abb. 20. 


Ende der Medullarplatte ge- Abb. 19 und 20. Um 132. Der taeniatus-Keim im 


legen und bis an den Urmund __Neurulastadium ; die sekundiren Medullarwiilste von 
P " Gas der rechten Seite (Abb. 19) und von oben (Abb. 20) 
gereicht ; der SchluB derWiilste gesehen. 20 


war an diesem Hinterende ver- 
spitet und wohl auch nicht ganz vollkommen erfolgt; ahnlich, aber 
in viel geringerem MaBe abnorm, wie bei T'riton 1922, 131b. 

Am taeniatus-Keim ist im Neurulastadium, 191/, Stunden nach der 
Operation, vom Implantat nichts mehr zu sehen; an seiner Stelle liegen 
zwei kurze Wiilste, die einen Schlitz umgeben. Sie verlaufen schrig 
iiber die Ventralseite des Keimes, in der Aufsicht von hinten links nach 
vorn rechts. Etwa 25 Stunden spiiter sind die Medullarwiilste zusammen- 
geriickt (Abb. 20); links ventral am Keim liegt das schon erwihnte 
Gebilde, die beiden Wiilste mit dem von ihnen umgebenen Schlitz, 
stirker in die Linge gestreckt, vorn den Medullarwiilsten in spitzem 
Winkel sich nihernd (Abb. 19 und 20). Weitere 22 Stunden spiter 
linft diese sekundire Embryonalanlage vorn flach aus, wihrend sie 
hinten weit iiber die Oberflache vorragt. In diesem Bereiche scheinen 
sich Urwirbel abzugliedern. Etwa 28 Stunden spiter hat der Keim 
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primaire Augenblasen, Hérgriibchen und Schwanzknospe. An de: 
sekundiren Embryonalanlage, wenigstens auf ihrer rechten Seite, sin 
jetzt ganz deutlich Urwirbel zu erkennen. Wieder 20 Stunden spite: 
sind ihrem Vorderende beiderseits Hérgriibchen angelagert, in gleiche 
Héhe mit denen des Hauptembryo; das frei abstehende Hinterend: 
ist etwas gewachsen und gegen den Hauptembryo hin umgebogen 
4 Stunden spiter ist auch ein Vornierengang an der induzierten Anlage 
zu erkennen. 6 Stunden darauf, als sich auf dem Riicken eine hydro 
pische Blase zeigte, wurde der Embryo konserviert ; die Schnitte wurden 
quer zur Lingsrichtung gefiihrt. 

Unmittelbar vor der Konservierung war am lebenden Objekt fo! 
gendes zu erkennen. 

Der Embryo ist langgestreckt (Abb. 21), das Schwiinzchen abe: 
noch ventralwirts gebogen. Die Augen sind stark vorgewélbt, die 

Horgriibchen deutlich, Urwirbel in groBer Zah! 
abgegliedert. Der Kopf ist dauernd etwas nach 
links gekriimmt, wohl infolge der links auf- 
sitzenden sekundiren Embryonalanlage. Diese 
beiindet sich auf der linken Seite des Embryo, 
ziemlich weit ventral, den primiiren Achsen- 
organen annihernd parallel, nach vorn sich ihnen 
in spitzem Winkel etwas nahernd. Sie erstreckt 
sich tiber einen groBen Teil seiner Linge, vom 
hinteren Umfang der linken Augenblase bis in 
die Héhe des Afters. Ihr hinteres Ende ist wie 
eine Schwanzknospe abgehoben. Der Zentral- 
kanal ihres Medullarrohres schimmert durch die 
& i! Epidermis durch, ebenso der Hohlraum der Hér- 
ae blischen und der rechtseitigen Urwirbel ; auf der 
Abb. 21. Um 132b. Derfae- — linken Seite sind Urwirbel nicht zu erkennen. 
niatus-Keim der Abb. 19 und . ‘ . ° 
20, weiter entwickelt, von der Die Beurteilung des feineren Baues wird 
linken Seite gesehen. Aul- dadurch erleichtert, daB im Gegensatz zu den 
sicht auf die sekundire Em- 
bryonalanlage mit Schwinz- beiden zuletzt beschriebenen Fallen die normale 
Some ont Gaon "ape und die induzierte Embryonalanlage fast ganz 
selbstiindig sind. 

Von den Achsenorganen der primiren Embryonalanlage sind 
Medullarrohr, Chorda und Urwirbel durchaus normal entwickelt, ebenso 
die Vorniere der rechten Seite, wihrend die der sekundiren Embryonal- 
anlage zugewendete Vorniere der linken Seite eine kleine UnregelmaBig- 
keit zeigt. An der Hirnanlage sind die primiren Augenblasen schon zu 
Augenbechern umgebildet, die Linsenanlagen als schwache Verdickungen 
der Epidermis zu erkennen. Die Hérgriibchen sind zu Blaschen ge- 
schlossen, aber auBer der Andeutung eines Ductus endolymphaticus 
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noch nicht weiter gegliedert. Die Chorda ist fast in ganzer Lange 
vegen die Umgebung abgegrenzt. Von deutlich abgeschniirten Ur- 
wirbeln lieBen sich zwischen 11 und 13 zihlen. Medullarrohr, Chorda 
und Urwirbel gehen an der Schwanzspitze in undifferenziertes Gewebe 
liber. Die Anlage der Vorniere besteht jederseits aus zwei Trichtern 
mit den zugehérigen Kanilchen (Abb. 22 und 23), die in normaler Weise 
in je einen Vornierengang einmiinden (Abb. 23 und 24); von diesen hat 
der linke in seinem vorderen Teil einen gré®eren Querschnitt als der 
rechte. Die Vornierengiinge lassen sich weit nach hinten, jedoch nicht 
bis zur Ausmiindung verfolgen. 





Abb. 22. Um 132b. Querschnitt in Héhe der primifren Vorniere (vgl. Abb. 21). Auf Abbildung 
links oben die primiren, rechts die sekund&ren Achsenorgane. 1. sec. Lab. linke sekundiare Hér- 
blase im Anschnitt. pc. Perikard. 100 x. 


Auch an der sekundiren Embryonalanlage sind siimtliche Achsen- 
organe vorhanden und zum Teil sehr gut ausgebildet. Das Medullar- 
rohr ist in ganzer Lange geschlossen und von der Epidermis abgelést. 
Bis auf das hinterste Ende, wo es in die undifferenzierte Masse der 
sekundiiren Schwanzknospe iibergeht, ist scharf abgegrenzt. Im 
mittleren Teile seiner Lange ist die rechte Seite etwas starker ent- 
wickelt als die linke (Abb. 24). Gegen das Vorderende hin nimmt der 
Querdurchmesser zu, das Dach verbreitert und verdiinnt sich, wie bei 
einem normalen Nachhirn (Abb. 22). Hier sind ihm rechts und links 
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zwei Horgriibchen angelagert. Das rechte ist nach vorn verschoben wn! 
liegt in der Héhe des Vorderendes (vgl. das Oberflichenbild Abb. 21) 
das linke ein wenig dahinter (Abb. 22). Sie hingen noch mit der Epi 
dermis zusammen, die Abgliederung des Ductus endolymphaticu. 
scheint angedeutet. — Die Chorda reicht weniger weit nach vorn al. 
normal; in der Héhe des hinteren Hérbliischens ist sie noch nicht ge 
troffen (Abb. 22), sie beginnt erst etwa 90 « hinter diesem Schnitt 
Sonst ist sie gut ausgebildet und ringsum scharf begrenzt bis auf ihren 
hintersten Teil in der Schwanzknospe. Urwirbel sind beiderseits 


Abb 23. Um 182b. Querschnitt im vorderen Keimdrittel (vgl. Abb. 21). Auf Abbildung’ links 
die primiéren. rechts die sekundéren Achsenorgane. Implantat (hell) als Chorda und linker 
sekundarer Urwirbel differenziert. 100 >. 


abgegliedert, auf der rechten, dem Hauptembryo zugewandten Seite 
mehr (4—6) als auf der linken (2—3); rechts reichen sie auch weiter 
nach vorn (Abb. 24). — Jederseits ist ein Vornierengang ausgebildet, 
auch von ihnen der linke langer (etwa 300 j) als der rechte (etwa 500 i). 
Nach hinten zu sind sie noch nicht vom Mesoderm abgegliedert, ebenso 
sind vorn keine oder noch keine Kaniilchen und Trichter gebildet. 
Die beiden einander zugewandten Ginge, der linke des primiren und 
der rechte des sekundiren Embryo, stehen miteinander in Verbindung. 
kurz hinter dem zweiten Vornierenkanilchen. 
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Der Darm ist beiden Embryonalanlagen gemeinsam und richtet 
sich wohl in der Hauptsache nach dem primiren Embryo. Wieweit 
der sekundire Embryo Teil an ihm hat, ist nicht iiberall mit Sicherheit 
festzustellen. Am Kopfdarm gehéren ihm vielleicht Anlagen von 
Schlundfalten an (Abb. 22), doch kénnten es auch solche des primiiren 
imbryo sein, die durch den sekundiren nur etwas verschoben wurden. 
Letzteres gilt jedenfalls von der Herzanlage (Abb. 22 pc, hinterer An- 
schnitt durch das Perikard). Ganz deutlich dagegen ist ein zweites 
Darmlumen unter den Achsenorganen der induzierten Anlage, welches 
sich allerdings nur iiber eine ganz kurze Strecke (etwa 60 «) verfolgen 
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Abb. 24. Um 132b. Querschnitt durch die Mitte des Keims (vgl. Abb. 21). Auf Abbildung links 
lie primdren, rechts die sekundaren Achsenorgane. r. sec. Pron. rechter sekundirer Vornieren- 
gang. Implantat (hell) als Chorda und im rechten sekundiren Urwirbel. 100 x. 













laBt (Abb. 24). Der After ist etwas erweitert, so daB das Entoderm . 
zutage tritt; auch er ist nach der rechten Seite hin verschoben. 

Die sekundiire Embryonalanlage ist wieder eine Chimire aus Zellen 
des Wirts und des implantierten Organisators. Vom Medullarrohr 
haben die zwei hinteren Drittel einen ventralen Streifen von cristatus- 
Zellen (Abb. 24 und 25). Die Chorda ist ganz aus solchen gebildet. 
In den Urwirbeln liegt der cristatus-Anteil im vorderen und hinteren 
Abschnitt der Reihe auf der linken Seite (Abb. 23 und 25 rechts), im 
mittleren Abschnitt auf der rechten Seite (Abb. 24 links); hier fehlen 
auf der linken Seite die Urwirbel itberhaupt (Abb. 24 rechts). Das 
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Implantat ist in seiner ganzen Linge im Zusammenhang gebliebc 
(Abb. 23—25). 

Alle iibrigen, nicht von cristatus-Zellen gebildeten Teile des sekun 
diren Embryo sind zweifellos vom Organisator im taeniatus-Materia! 
induziert worden. 


r, sec. Pron. 


Ll. sec. Pron. 


Abb. 2. Um 132b. Querschnitt durch die sekundéren Achsenorgane, kurz vor dem sekundiren 
Schwanzchen (vgl. Abb. 21). Implantat (hell) im Boden des sekundiren Medullarrohrs, als Chorda 
und im linken sekundéren Urwirbel. 100 x. 


In diesem Falle haben also die beiden Embryonalanlagen nur so 
weit interferiert, daB auf der innenstindigen Seite einige ihrer Organ- 
anlagen etwas stiirker entwickel sind und daf ihre Vornierenginge 
hier miteinander zusammenhingen. Im iibrigen ist die induzierte 
Embryonalanlage ganz selbstindig; das ist wohl eine Hauptbedingung 
fiir ihre vollkommene Ausbildung. 


Ill. Diskussion der Ergebnisse. 
1. Herkunft und prospektive Bedeutung des Organisators und Ort seiner 
Implantation. 

Der Organisator wurde in den geschilderten Experimenten immer 
einem cristatus-Keim entnommen und einem Keim von ftaeniatus, in 
einem Falle einem solchen von alpestris, eingesetzt. Diese Kombination 
hat sich bewihrt; die pigmentlosen cristatus-Zellen lassen sich noch 
lange von den pigmentierten faeniatus- oder alpestris-Zellen deutlich 
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interscheiden und so der vom Organisator gelieferte Teil scharf gegen 
die von ihm induzierten Bezirke abgrenzen. Dasselbe wire natiirlich 
auch der Fall bei Implantation eines Organisators aus dem pigmen- 
tierten taeniatus- oder alpestris-Keim in den pigmentlosen cristatus- 
Keim; dazu béte diese umgekehrte Anordnung den weiteren Vorteil, 
daB in dem betrichtlich gréBeren cristatus-Keim ein Organisator viel 
leichter so eingepflanzt werden kann, da8 er mit dem primiren Organi- 
sationszentrum nicht interferiert, und daB andererseits mehrere Organi- 
satoren nebeneinander Platz finden, um auf ihr Verhalten bei gegen- 
seitiger Interferenz gepriift zu werden. Diesen Vorteilen stehen aber 
mehrere erhebliche Nachteile gegeniiber. Einmal erwiesen sich, wie 
schon oben erwihnt, die cristatus-Keime im allgemeinen als empfind- 
licher und schienen daher weniger als Wirtskeime geeignet. Der um- 
fangreichere Keim hat wohl mit der Gastrulation auSerhalb des Dotter- 
hiutchens gréBere Schwierigkeiten. Dazu kommt dann noch, da die 
Medullar latte bei cristatus nicht wie bei taeniatus und alpestris schon 
friih durch Pigmentierung deutlich wird, ja daB sie selbst nach Er- 
hebung der Medullarwiilste viel weniger in die Augen fallt, so daB die 
kleinen noch weniger deutlichen induzierten Medullarplatten am leben- 
den Keim schwer zu erkennen sind. 

Die Stelle, an welcher der Organisator entnommen wird, ist an Kei- 
men, bei denen die Gastrulation eben beginnt, leicht festzustellen, weil 
der bogenférmige Urmund sichere Anhaltspunkte bietet. Hat sich der 
Urmund erst einmal zum Kreise geschlossen, so ist eine Orientierung 
am unverletzten Keim oft nicht mehr mit Sicherheit méglich. Daher 
wurde als Marke das Stiick des Wirtskeimes eingepflanzt, an dessen 
Stelle der Organisator kam. Das wire eine ideale Methode, um das 
normale spiitere Schicksal, die prospektive Bedeutung, des Organisators 
festzustellen, wenn man sicher sein kénnte, daB die Entwicklung trotz 
der Operation ungestért weitergeht. Wahrscheinlich wird sie aber 
etwas abgeiindert (manchmal kann man es direkt sehen), und zwar in 
der Weise, daB die Gastrulation behindert wird. Es kann sein, dal 
Teile oberflichlich bleiben, die sich normalerweise einstiilpen. Das 
Gegenteil, daB nimlich mehr eingestiilpt wird als normal, scheint so 
gut wie ausgeschlossen. Wertlos wird also die Marke nicht sein; sie 
wird selbst im ungiinstigsten Falle zeigen. wie der Organisator mit 
Xiicksicht auf die Medianebene lag, in ihr oder seitlich von ihr; sie 
wird ferner erkennen lassen, wie weit nach hinten der Organisator sich 
mindestens erstreckte. Dabei wird von solchen Fallen abgesehen, bei 
welchen eine noch weitergehende Stérung der Entwicklung, nimlich 
Spaltbildung, durch das eingesetzte Implantat hervorgerufen wird. 

Nach diesen Marken zu schlieBen oder nach der direkten Beobachtung 
stammten die Organisatoren alle aus der Medianebene, dicht oder in 
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geringer Entfernung tiber dem Umschlagsrand der oberen Urmundlipy: 

Immer gehérten sie wenigstens in ihrem hinteren Teile der Einstiilpung:s 
zone an. Danach hitten sie in einigen Fallen wahrscheinlich ein Stiic\ 
Medullarplatte von deren hinterstem Ende geliefert, auBerdem siche: 
immer Chorda und Urwirbel. Ob auch Darmdach, lie®B sich nicht mi 
Sicherheit ausmachen. Dies hingt jedenfalls davon ab, wie weit das 
Stiick seitlich reicht, also bei medianer Entnahme von seiner Breit: 

Das Alter der Wirtskeime war verschieden; es schwankte zwischen 
dem Stadium der Blastula und dem der vorgeschrittenen Gastrula mit 
mittelgroBem Dotterpfropf. Die Einpflanzung erfolgte immer in de: 
animalen Hialfte des Keimes, hier aber an wechselnder Stelle, teils 
innerhalb, teils auBerhalb der Einstiilpungszone. 

Wihrend sich all dies genau bestimmen lieB, war das bisher nicht 
moéglich mit der Orientierung der implantierten Stiicke, da diese genau 
kreisférmig sind, wie die Miindung der Mikropipette, mit welcher sic 
ausgehoben wurden. Das ist ein Ubelstand, der bei fortgesetzten Ver- 
suchen iiberwunden werden mub. Es bieten sich dafiir verschiedene 
Wege, z. B. Anbringung von Marken, etwa durch Einpflanzung einiger 
anders gefiirbter Zellen in das Stiick vor seiner Aushebung, oder eine 
irgendwie zu erreichende charakteristischere Form des Umrisses. Nur 
wenn der Organisator in genau zu bestimmender Orientierung implan- 
tiert worden ist, lassen sich mit Sicherheit Beziehungen zwischen 
seiner Struktur und der Richtung feststellen, in welcher er auf seine 
Umgebung einwirkt. 


2. Verhalten des Organisators nach der Implantation. 


Alle beobachteten Fille stimmen darin iiberein, daB der Organi- 
sator, der zunichst oberflaichlich in gleicher Héhe mit der Umgebung 
liegt, spiter ganz oder zum groBen Teil in die Tiefe riickt. Die Art 
und Weise, wie das geschieht, ist je nach dem Ort der Implantation 
verschieden. 

Liegt das Implantat innerhalb der normalen Einstiilpungszone, so 
wandert es mit seiner Umgebung um die Urmundlippe herum nach 
innen. Das lieB sich haufig durch fortgesetzte Beobachtung feststellen, 
indem das Stiick auf den Umschlagsrand riickte oder dicht davor ge- 
sehen wurde; in anderen Fallen war es aus dem Ergebnis der Gastru- 
lation zu erschlieBen. 

Eine solche Einrollung implantierter Stiicke wurde jiingst schon 
von W. Vogt (1922) und O. Mangold (1922 und 1923) beobachtet. Bei 
des letzteren Versuchen war es aber indifferentes Material der animalen 
Keimhialfte, welches seine Umbildungsfihigkeit auch dadurch bewies, 
daB es, obwohl prasumptives Ektoderm, ins Innere des Keims gefiihrt, 
zu Mesoderm wurde. Auch war es auffallend, daB ein Implantat aus 
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einer jungen Gastrula die Einrollung leichter mitzwmachen schien als ein 
solehes aus einem Keime mit vorgeschrittener Gastrulation (8. 286ff.). 

Damit sind unsere Versuche nicht ohne weiteres zu vergleichen, 
weil die aus der oberen Urmundlippe stammenden Implantate eigene 
Kinstiilpungstendenzen mitgebracht haben werden, welche je nach der 
Orientierung des Stiickes hemmend oder beférdernd auf die Einstiilpung 
einwirken mégen. Sichere Aufschliisse hieriiber sind erst zu erwarten, 
wenn die Orientierung der Implantate méglich ist. 

Liegt das Implantat auBerhalb der normalen Einstiilpungszone, so 
riickt es gleichfalls in die Tiefe. Da® dies durch die Krafte bewirkt 
wird, die das Stiick vom Ort seiner Herkunft, der oberen Urmundlippe. 
mitbringt, diirfte nicht zweifelhaft sein. Vielleicht ist die erste Etappe 
auf diesem Wege die napfférmige Vertiefung, welche das Implantat 
gelegentlich gleich nach der Implantation und haufig noch am folgenden 
Tage zeigt (vgl. S. 617). Auch das allmahliche Verschwinden des Im- 
plantates wurde 6fters bemerkt. Im einzelnen bedarf der Vorgang der 
selbstindigen Einstiilpung noch genauerer Untersuchung. Wahrend 
und nach der Einstiilpung findet eine Langsstreckung des Implantates 
statt, die in ihrem Betrage so ziemlich derjenigen entspricht, welche 
jingst W. Vogt fiir die an Ort und Stelle zuriickverpflanzten Teile 
der oberen Urmundlippe nachwies (vgl v. Ubisch, 1923, Abb. 9). Auf 
eine Behinderung dieser mit Streckung verbundenen Einstiilpung geht 
wohl die auffallende Vortreibung des Stiickes zuriick, die mehrfach 

z. B. bei 1922, 131; vgl. 8. 610) beobachtet wurde. 

In die Tiefe geriickt, bildete das Implantat fast immer einen zusam- 
menhangenden Komplex. Nur in einem Falle (1921, 8, 8.605) bestand das 
Mesoderm aus zwei Portionen, welche durch zwischengeschobenes Gewebe 
des Wirts getrennt waren. Es konnte wahrscheinlich gemacht werden, 
daf der vordere Teil von der tiefen Schicht des Implantates abstammte. 

Wenn auch der Hergang der Einstiilpung im einzelnen noch genauer 
festgestellt werden mu, so ist doch ihr Ergebnis voéllig klar, denn es 
liBt sich an den Schnitten durch die Keime unmittelbar ablesen. Je 
nach seiner Herkunft und wohl auch nach der Stelle seiner Einpflanzung 
wird das Implantat mehr oder weniger vollstaindig ins Innere gebracht., 
bleibt also entweder zum Teil im Ektoderm und ist dann von auBen 
in der Medullarplatte oder auf Schnitten in der Wandung des Medullar- 
rohres zu erkennen, oder es wird ganz in die Tiefe versenkt und bildet 
dann nur Mesoderm und eventuell Entoderm. 


3. Bau der sekundiren Embryonalanlage. 

Die Ausbildung der sekundiren Embryonalanlage ist am _ voll- 
kommensten und ihre Deutung am leichtesten, wenn sie nicht mit der 
primiren interferiert. In solchen Fallen, wie etwa der oben geschilderte 
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(1922, 132) einen darstellt, kénnen simtliche Organanlagen, Medullar. 
rohr mit Hérblaschen, Chorda, Urwirbel, Vornieren und vielleicht auc! 
Darm, vorhanden und vernaltnismiBig gut ausgebildet sein. Es fehlte:, 
eigentlich nur am Medullarrohr die vordersten Hirnabschnitte mit den 
Augenblasen, an der Vorniere die Kanilchen und Trichter, am Darm 
die Afteréffnung, und es erscheint nicht ausgeschlossen, daB bei Fort- 
setzung der Versuche auch noch vollkommenere Bildungen erzielt werden 

Von dieser sekundiren Embryonalanlage stammt nun immer ei: 
Teil vom Implantat ab, der infolge seiner verschiedenen histologische 
Beschaffenheit scharf gegen die Umgebung abgegrenzt werden kann 
GréBe und Lage dieses Bestandteiles sind sehr wechselnd, was jeden- 
falls mit der GréBe des Implantates und dem Orte, an dem es entnommen 
wurde, zusammenhiingt. Bein. Medullarrohr iiberwiegt das Gewebe 
des Wirtskeimes: cristatus-Zellen kénnen ganz fehlen (z. B. 1922, 25. 
Abb. 8 und 9 auf 8. 608; 1922, 83, Abb. 18 auf 8. 616) oder nur einen 
schmalen Streifen bilden (z. B. 1921, 8, Abb. 3 auf 8. 602; 1922, 131 
Abb. 15 auf 8.613; 1922, 132, Abb. 24 und 25 auf 8.621). Dieser 
Streifen ist in den cinzelnen Fallen sehr verschieden lang, liegt aber 
immer, soweit bis jetzt beobachtet, median, was von theoretischer Be- 
deutung ist. Im Gegensatz dazu iiberwiegt bei der Chorda das Gewebe 
des Implantates; ja abgesehen von einem Falle (1922, 83), wo kleine 
Zellgruppen des Wirtsgewebes eingesprengt sind (Abb. 18 auf S. 616), 
bestand die Chorda immer ganz aus cristatus-Zellen. Die Urwirbel 
nehmen eine mittlere Stellung ein; sie kénnen ganz aus cristatus-Zellen 
aufgebaut sein (Abb. 14, 8. 612), oder ganz aus Zellen des Wirtskeimes 
(Abb. 18 und 25 links); oder aber chimirisch aus beiden zusammen- 
gesetzt (Abb. 18 und 25 rechts). 

Das Implantat als Ganzes ist nicht streng an die Medianebene ge- 
bunden, was wieder theoretisch wichtig ist. In einem Falle z. B. (1922 
83) greift es in seinem hinteren Teile weiter nach links iiber (Abb. 15 
rechts), in seinem vorderen Teile weiter nach rechts; es bildet also einen 
spitzen Winkel mit der Medianebene (vgl. 8. 18/19 und 33). 

Diese sekundiiren Embryonalanlagen zeigen nun eine wechselnde 
Orientierung zu den primairen Achsenorganen des Wirtskeimes. Sie 
kénnen nahezu gleichgerichtet sein und nirgends mit ihnen zusammen- 
stoBen (1922, 132. 8S. 617ff.); sie k6nnen auch in einem mehr oder weniger 
spitzen Winkel auf sie zulaufen und am Ende oder seitlich auf langere 
Strecken mit ihnen verschmelzen. Soweit sie nicht aus den cristatus- 
Zellen des Implantates gebildet sind, miissen sie aus denjenigen Teilen 
des Wirtes entstanden sein, welche sich an Ort und Stelle vorfanden 
oder unter dem Einflusse des Organisators dorthin kamen. Ganz 
klar ist das fiir das Medullarrohr; es ist aus Zellen aufgebaut, welche 
sonst etwa zu Epidermis der Kérperseite geworden wiiren. Weniger 
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einfach ist die Sache fiir die tiefer gelegenen Teile, die Chorda, Ur- 
wirbel und Vorniere. Sie scheinen manchmal aus den Seitenplatten 
des Wirtes gewissermaBen herausgeschnitten (so z. B. bei 1922, 132, 
Abb. 24 und 25). In einem Falle dagegen (1922, 83, 8. 616) waren die 
sekundiiren Urwirbel so viel dunkler pigmentiert als die primiiren, dab 
der Gedanke sich aufdriangt, sie méchten aus prisumptivem Ektoderm 
gebildet sein, wie das sekundiire Medullarrohr, dem sie in der Farbe 
vleichen. Man miibte dann annehmen, daB der Organisator die ani- 
malen Blastulazellen, in welche er eingepflanzt war, ausgiebig zur Ein- 
stiilpung veranlabt und sie dann zu Urwirbeln determiniert habe. Die 
Méglichkeit hierzu ist nach den schon erwihnten Versuchen von O. Man- 
yold ohne weiteres gegeben. Die genaueren Vorginge miiften noch 
durch eigens darauf gerichtete Untersuchungen aufgeklirt werden. 


!. Entstehungsursachen der sekundaren Embryonalanlage. 

Die kausalen Zusammenhiinge bei der Entstehung der sekundiren 
Embryonalanlage sind noch ganz im Dunkeln. Sicher ist nur, daB 
irgendwie eine Induktion von seiten des Implantates stattfindet; aber 
schon die Frage, in welchem Zeitpunkte der Entwicklung dies der Fall 
und ob sie daher eine direkte oder mehr indirekte ist, laBt sich bis 
jetzt nicht entscheiden. 

Es ist sehr wahrscheinlich, daB die induzierende Wirkung des Im- 
plantates schon friih beginnt und zunichst darin besteht, da seine 
neue Umgebung zur selbsttitigen Teilnahme an der Einstiilpung ver- 
anlaBt wird. Daf etwas Derartiges méglich ist, beweist ein friiheres 
Experiment (Spemann 1918,8. 497 ff.), bei welchem der halbierte Urmund 
einer median gespaltenen Gastrula angeheilte Teile von anderer pro- 
spektiver Bedeutung mit in die Gastrulation hineinzog. 

Mit diesem Ansto6 zur Einstiilpung kénnte sich nun die induzierende 
Wirkung des Implantates erschépfen; alles iibrige wiirde lediglich Folge 
dieser sekundiiren Gastrulation sein. Man miiBte dann annehmen, daB 
der Gesamtzustand, in welchem die an der Gastrulation beteiligten 
Zellen vielleicht durch eben diesen Vorgang geraten sind, den Reiz ab- 
vibt, durch den die weiteren Entwicklungen ausgelést werden. Von 
dieser Determination wiirden dann die verschiedenartigsten Bestandteile 
der chimirisch zusammengesetzten Gastrula ohne Riicksicht auf ihre Her- 
kunft ergriffen, wie das ja auch bei jenen Chimiren der Fall ist, welche 
durch Implantation indifferenten Materiales erzeugt werden kénnen. 

Es besteht aber auch die andere Méglichkeit, daf das Implantat 
nach Ablauf der Gastrulation fortfahrt, determinierend auf seine Um- 
gebung einzuwirken. So kénnte der lange schmale Streifen von cristatus- 
Zellen in der Medullarplatte die Ursache sein, warum sich die Zellen 
der Umgebung, die sonst zu Epidermis geworden waren, nun ebenfalls 
40* 
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zu Medullarplatte entwickeln. Und sollte sich nachweisen lassen, da\ 
dies nicht der ursichliche Zusammenhang ist, indem die Entwicklun, 
der Medullarplatte durch die Unterlagerung von Ento-Mesoderm aus 
gelést wird, so kénnten immer noch die mesodermalen Teile, die vom 
Wirtskeim geliefert worden sind, unter der Einwirkung der implantierten 
Teile entstanden sein. 

Beide Erklarungen gehen davon aus, daB die implantierten Teil: 
im groBen und ganzen zu dem geworden sind, was sie auch normaler 
weise gebildet hitten. Nach der ersteren Auffassung wiire dies abe: 
lediglich eine Folge davon, daB sie auf ein bestimmtes Ma® von Ein 
stiilpung eingestellt waren; nach der zweiten Annahme dagegen wire 
sie auch beziiglich ihrer spateren Entwicklungsrichtung schon deter- 
miniert, wenn auch vielleicht mit der Méglichkeit von Schwankunge) 
innerhalb gewisser Grenzen. Diese schon determinierten Teile hatten 
dann die Fahigkeit, sich aus den angrenzenden indifferenteren Teilen zu 
erginzen. An diesem Punkte vor allem haben woh! die Experiment: 
einzusetzen, welche eine Entscheidung zwischen den beiden Méglich- 
keiten bringen sollen. 

Es mége zunichst dahingestellt bleiben, ob solche entscheidenden 
Tatsachen jetzt schon vorliegen, und unter Zulassung beider Méglich- 
keiten erértert werden, wovon die Orientierung und wovon die Grébe 
beziehungsweise Vollstandigkeit der sekundiren Embryonalanlage alb- 
hangen kénnten. 

Zuniichst ist die Frage von Interesse, wodurch die Orientierwng dei 
sekunddren Anlage im Wirtskeim bestin.mt wird. Es bestehen dafiir an- 
scheinend drei Méglichkeiten. Die Orientierung kénnte ganz im Wirtskeim 
hegriindet sein, oder ganz im Implantat, oder aber in beiden zusammen 

Soll das erstere zutreffen, so miiBte das Implantat strukturlos sein 
und sich bei der Unterlagerung rein passiv verhalten; seine Form und 
Lage wiirden ihm ganz durch die Verhiltnisse des Wirtskeims aut. 
gezwungen werden, indem es bei dessen Zellbewegungen einfach mit- 
geschleppt wiirde. Ferner miiBte die determinierende Wirkung aus- 
schlieBlich von diesem unterlagerten Ento-Mesoderm ausgehen, und 
zwar irgendwie symmetrisch zu der Form, welche ihm von auben er- 
teilt worden war. Dabei miifte man aber wohl erwarten, da die se- 
kundire Embryonalanlage immer dieselbe Orientierung zur primiiren 
erhalt, und zwar wahrscheinlich parallel zu ihr gestellt wird, was offen- 
sichtlich nicht der Fall ist. Auch vertragt ‘sich mit der Strukturlosig- 
keit des Organisators nicht seine Fihigkeit, sich selbsttitig einzustiilpen. 
wenn er auBerhalb der normalen Einstiilpungszone des Wirtskeimes 
eingepflanzt worden ist. 

Nach der zweiten und dritten Annahme wire dem implantierten 
Organisator eine bestimmte Struktur eigen, von welcher die Richtung 
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i.bhinge, in der die Invagination und Langsstreckung erfolgt und dann 
eventuell friiher oder spater die determinierende Wirkung ausgeht. 
Dabei kénnte sich der Wirtskeim seinerseits rein passiv verhalten oder 
iber durch eine Struktur oder durch Zellbewegungen an der endgiiltigen 
Form und Lage des Implantates beteiligt sein. 

Mit der Annahme einer inneren Struktur des Organisators stim mt die 
latsache iiberein, dafS der nach Zufall wechselnden Orientierung des 
implantates eine sehr verschiedene Orientierung der sekundiiren Em- 
bryonalanlage zur primaren entsprach. Eine sichere Entscheidung 
wird freilich erst méglich sein, wenn man die Orientierung des Organi- 
sators willkiirlich bestimmen kann. 

Fiir eine Mitwirkung des Wirtskeimes scheint eine Eigentiimlich- 
keit in der Lage des Implantates zu sprechen, auf welche schon die 
\ufmerksamkeit gelenkt wurde (8.617), daB es nimlich in seiner 
Liingsausdehnung nicht genau mit der Medianlinie der sekundiren 
Kmbryonalanlage zusammenzufallen oder ihr wenigstens parallel zu 
laufen braucht, sondern einen spitzen Winkel mit ihr bilden kann. 
Diese Tatsache ist iiberraschend, wenn man die Lingsstreckung des 
Implantates rein auf die in ihm selbst liegenden Krifte zuriickfiihrt 
und zugleich annimmt, daB auch die Richtung einer von ihm aus- 
gehenden Determination von ihm allein bestimmt wird. Dabei miibte 
man nimlich erwarten, daB sich das Implantat genau in seiner Sagittal- 
ebene streckt und sich dann nach vorn und den Seiten hin aus dem 
ungrenzenden Material derart erginzt, dab es genau median oder wenig- 
stens sagittal in den induzierten Achsenorganen zu liegen kommt. Die 
\bweichung hiervon muB wohl auf eine Mitwirkung des Wirtskeimes 
zuriickzufiihren sein. Entweder wird die Streckung des Implantates 
durch die Zellverschiebungen der Umgebung beeinflubBbt, so daB sie 
die Resultante aus innewohnenden Tendenzen und iuberen Kraften 
wird: oder aber kénnte die Determination selbst durch eine innere 
Struktur des Wirtskeimes abgelenkt werden. 

Aus diesen Uberlegungen ergibt sich das Experiment, eine etwaige 
Struktur des Organisators zu zerstéren und zu priifen, ob er dann immer 
noch determinierend wirken kann. Man miibte also etwa ein Stiick 
aus der oberen Urmundlippe zerquetschen und es dann dadurch zwischen 
die beiden Keimblatter der Gastrula zu bringen versuchen, dab man 
es in die Furchungshoéhle der Blastula einfiihrt. 

Die Teile der oberen Urmundlippe besitzen also offenbar eine be- 
stimmte Struktur, vermége deren sie sich in bestimmter Richtung 
einstiilpen und eventuell auch Reize aussenden kénnen, welche die 
indifferenteren Teile zu bestimmter Weiterentwicklung veranlassen, 
mégen nun diese normalerweise an sie angrenzen oder durch das Ex- 
periment in Beriihrung mit ihnen gebracht werden. Auch diesen in- 
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differenteren Teilen mag eine richtende Struktur zukommen; doch is: 
diese keinesfalls so starr, daB sie den EinfluB von seiten des Organisator- 
aufheben oder auch nur entscheidend abiindern kénnte. Je nach de: 
Orientierung, welche das unterlagernde Implantat im Wirtskeim er- 
halt, mu8B die Richtung, in welcher sein determinierender Einfiui; 
dessen Gewebe durchliuft, eine verschiedene sein, also z. B. schrag zu: 
Richtung der primiiren Medullarplatte durch das Ektoderm gehen 
wenn die sekundire Medullarplatte nachher einen gréBeren oder klei 
neren Winkel mit ihr bildet. Ob dabei innerhalb der induzierten 
Medullarplatte selbst, der primiren sowohl wie der sekundiren, dic 
Determination hinten oder vorn einsetzt, also nach vorn oder, wie 
v. Ubisch (1923) meint, nach hinten fortschreitet, oder ob das ganz: 
unterlagerte Ektoderm gleichzeitig von ihr ergriffen wird, das lilt 
sich wohl bis jetzt nicht durch sichere Griinde entscheiden. Es mége 
daher fiir jetzt geniigen, auf die beachtenswerten Darlegungen v. Ubischs 
hingewiesen zu haben. 

Die Gréfe der sekundiiren Embryonalanlage mag von mancherlei 
Umstiinden abhiingen. Am niichsten liegt der Gedanke, daB sie mit 
der GréBe des Implantates zunimmt. Daneben ist aber wohl auch 
dessen Herkunft. d. h. seine prospektive Bedeutung, von EinfluB und 
damit zusammenhiingend vielleicht auch seine Form; es kénnte einen 
Unterschied machen, ob das Implantat kurz und breit oder lang und 
schmal ist. Auch der Ort der Implantation kénnte von Wichtigkeit 
sein; ferner das Alter des Implantates, an sich oder im Verhialtnis zum 
Wirtskeim. Aus diesen Uberlegungen ergeben sich zahlreiche durch- 
fiihrbare Versuchsreihen, welche mannigfache weitere Aufschliisse ver- 
sprechen, ganz abgesehen von den Uberraschungen, mit denen man 
bei solchen Experimenten immer rechnen kann. Auf einen sehr wich- 
tigen Umstand wird gleich noch hinzuweisen sein. 

Von ahnlichen Faktoren wie die GréBe der sekundiiren Embryonal- 
anlage mag auch die Vollstdindigkeit ihrer Ausbildung abhingen. Ex 
kénnten wieder die Verhiltnisse des Wirtskeimes oder aber diejenigen 
des Organisators in erster Linie zur Geltung kommen. Bei der ersteren 
Méglichkeit ist nicht nur an die Fille von offenkundiger Interferenz 
der Anlagen gedacht, wo die Entwicklung der sekundiren Anlage da- 
durch beeintrichtigt wird, daB sie mit ihrem Vorderende vorzeitig aut 
die primire st68t und mit ihr verschmilzt; vielmehr kénnte auch bei 
auBerlicher Unabhingigkeit der sekundiren Anlage die Vollstindigkeit 
ihrer Ausbildung von der primiren abhingen, oder genauer gesagt, 
kénnte das primire Organisationszentrum die Wirkungsart des implan- 
tierten sekundiren mitbestimmen. So ist es z. B. auffallend, da beim 
Experiment 1922, 132 (S. 618 Abb. 21) die zwei Hérblasen der sekundiaren 
Anlage in fast genau derselben Hohe liegen wie die primiren und daB mit 
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innen das sekundire Medullarrohr blind endigt. Das kénnte daher 
kommen, daf das Ektoderm in diesem Querschnitt vom primiren 
Organisationszentrum aus zur Bildung der betreffenden Abschnitte 
des Medullarrohrs und der Hérblase veranlaBt wurde: und daB am 
sekundiren Medullarrohr der vordere Abschnitt mit den Augenblasen 
fehlt, kénnte seinen Grund darin haben, daB die sekundiire Anlage nicht 
his in die Héhe der Augenregion der primiren hineinreichte. Wiahrend 
danach also das primiire Organisationszentrum fiir den Ausbildungsgrad 
wuch der sekundiren Anlage in letzter Linie mit verantwortlich wire, 
kénnte auch die andere Annahme zutreffen, dal der Defekt auf einen 
Mangel des implantierten Organisators zuriickzufiihren ist. Es kénnten 
ihm bestimmte Teile des Organisationszentrums gefehlt haben, die zur 
induktion von vorderer Medullarplatte mit Augenanlagen nétig waren. 

Uberlegungen ganz ahnlicher Art wurden schon friither angestellt, 
bei Besprechung eigentiimlicher Defekte an Doppelbildungen, die 
nach etwas schriger Schniirung in friihen Entwicklungsstadien ent- 
stehen (vgl. Spemann, 1918, 8. 534/6). Das Medullarrohr des benach- 
teiligten Vorderendes kann so stark defekt sein, dab es in der Hohe 
der Hérblasen ohne Anschwellung blind endigt, genau wie das Medullar- 
rohr der sekundiiren Embryonalanlage des eben besprochenen Experi- 
mentes. Dabei ist auch hier das Auffallende, daB die vier Hérblasen 
der beiden Képfe in gleicher Héhe liegen. Zur Erklirung wurden prin- 
zipieil dieselben Méglichkeiten erwogen; die neue Methode erlaubt 
vielleicht eine exakte Entscheidung zwischen ihnen. 

Interferenzen zwischen den beiden Organisationszentren, dem pri- 
maren und dem implantierten sekundiren, sind Komplikationen und 
daher vorliufig méglichst zu vermeiden. Bei fortgeschrittener Analyse 
sind wertvolle Aufschliisse iiber die feinere Wirkungsweise der Zentren 
von ihnen zu erwarten. 

Von besonderer theoretischer Wichtigkeit ist die Frage; ob die 
beiden Embryonalanlagen sich abgesehen von sichtbarer Interferenz 
in ihrer GréBe gegenseitig beeinflussen oder genauer gesagt, beschriinken. 
aB das durchaus im Bereiche der Méglichkeit liegt, folgt aus ein- 
fachen experimentellen Tatsachen. Man hitte von vornherein an- 
nehmen kénnen, da im Ektoderm der beginnenden Gastrula die pri- 
sumptive Medullarplatte schon in scharfer Umgrenzung determiniert sei. 
Dem widerspricht ihre Vertauschbarkeit mit prisumptiver Epidermis. 
Nun kénnte es die Masse des Organisationszentrums sein, welches mit 
seiner WirkungsgréBe auch die GréBe der Medullarplatte bestimmt. 
Aber auch dies wird widerlegt durch die Tatsache, dal} man durch Weg- 
nahme der ventralen Halfte des Keims, bei welcher das Organisations- 
zentrum nicht beriihrt wird, auch die GréBe der Medullarplatte so herab- 
driicken kann, daB ihr normales Verhiltnis zum verkleinerten Ganzen 
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annihernd gewahrt bleibt (Ruud-Spemann 1923, 8S. 102ff.). Es mut 
also irgendeine Riickwirkung des Ganzen auf den Teil stattfinden, 
Diese kénnte z. B. darin bestehen, dab gewissermaBen ein Sattigungs- 
grad mit den einzelnen Anlagen fiir den Keim spezifisch ist, der in einem 
verkleinerten Keim naturgemai® friiher erreicht wird als in einem 
gréBeren normalen. Wenn etwas Derartiges verwirklicht ist, so ist 
auch zu erwarten, da} eine zweite Anlage beschrinkend auf die erste 
einwirkt. Zur Priifung dieser Verhiltnisse sind feinere messende Unter 
suchungen nétig, die miithsam aber lohnend sein werden. 

Die erérterten Méglichkeiten setzen zum Teil die eine, zum Teil 
die andere der beiden Grundauffassungen iiber die Art der Induktion 
voraus. Es gilt daher festzustellen, ob schon jetzt Tatsachen vorliegen. 
welche eine Entscheidung in der einen oder anderen Richtung gestatten, 
und zu erértern, welcher Art die Experimente sein miiBten, durch dic 
solche Tatsachen zutage geférdert werden kénnten. 

Ob der Vorgang der Invagination selbst, wie die erste Annahme es 
will, einen Gesamtzustand erzeugen kann, der die weitere Entwicklung 
in bestimmte Richtung lenkt. wird sich nicht leicht durch eindeutige 
Experimente entscheiden lassen. Man kénnte versuchen, ob passive 
Unterschiebung dieselbe Wirkung hat wie aktive Einstiilpung, indem 
man etwa prasumptives Ento-Mesoderm eines Keimes im ersten Beginn 
der Gastrulation unter das Ektoderm eines anderen Keimes bringt und 
dann priift, ob es dort die gleiche Wirkung auszuiiben vermag, wie 
etwa Ento-Mesoderm einer vollendeten Gastrula, welches die Leistung 
der Invagination schon hinter sich hat. Aber selbst bei ganz klaren 
positiven Ergebnissen ware damit das Hauptproblem, die harmonische 
Gliederung im AnschluB an die Gastrulation, seiner Lésung nicht wesent- 
lich naher gebracht. 

Was nun die andere oben dargelegte Annahme betrifft, daB naimlich 
das Implantat sich vermége der ihm innewohnenden Entwicklungs- 
tendenzen nicht nur einstiilpt, sondern auch weiter differenziert, so 
ist hier gleich eine einschrankende Bemerkung zu machen. Von vorn- 
herein lige ja die Méglichkeit vor, daB das implantierte Stiick sich 
unter reiner Selbstdifferenzierung zu genau denselben Teilen weiter 
entwickelt, die es auch am Ort seiner Entnahme gebildet hatte, und 
daB es dabei dasjenige, was ihm zum Ganzen fehlt, aus der indifferenten 
Nachbarschaft dazu nimmt. Eine solche vollkommene Selbstdifferen- 
zierung des Organisators findet aber wohl sicher nicht statt, sonst 
miuBte das Implantat nachher fiir die kleinere sekundare Anlage zu grob 
sein. Da, beziehungsweise soweit es sich ihr harmonisch einfiigt, ist auch 
iiher sein Material anders disponiert als bei der normalen Entwicklung. 

Gegen seine vollkommene Selbstdifferenzierung sprechen vielleicht 
auch Ergebnisse von W. Vogt (1922), welcher fand, dab ein Stiick ans 
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der Umgebung des Urmunds zu Ektoderm oder Ento-Mesoderm wird, 
ie nachdem es bei der Gastrulation auben bleibt oder sich nach innen 
einstiilpt. Fiir die indifferenten Keimbezirke zeigen dies letztere in 
villiger Klarheit die neuesten Versuche von O. Mangold (1922 und 1923) 
die Versuche von W. Vogt dehnen es auf die Teile in der Nihe des 
Urmundes aus. 

Vollkommene Selbstdifferenzierung scheint aber auch nicht ndétig. 
um einen induzierenden Einflub des Implantates tiber den Ansto8 zur 
Gastrulation hinaus zu erméglichen. Bestimmt gerichtete Entwick- 
lungstendenz und Regulationsvermégen schlieBen sich nicht notwendig 
aus. Zur Klairung dieses Punktes kénnten Experimente dienen, durch 
welehe die einzelnen Bereiche des Organisationszentrums auf ihre Wir- 
kung geprift werden. Wenn z. B. ein Stiick aus dessen seitlichem 
Rande nachher in der von ihm induzierten Embryonalanlage auch 
seitlich liegen sollte, so wiirde das wohl zeigen, da es im Augenblick 
der Entnahme schon irgendwie als seitlich bestimmt war, daran auch 
nach der Implantation festhielt und seine Umgebung dementsprechend 
beeinfluBte. Oder wenn die Volistandigkeit der sekundiren Embryonal- 
anlage eine verschiedene sein sollte, je nach der genaueren Herkunft des 
Organisators, so wiirde auch das auf eine Verschiedenheit innerhalb 
des Organisationszentrums hindeuten, welche schwerlich durch eine 
bloBe Anregung zur Gastrulation auf die induzierte Embryonalanlage 
iibertragen werden kénunte. 

Schon jetzt ist wenigstens so viel wahrscheinlich, dab die Méglich- 
keit einer von Zelle zu Zelle fortschreitenden determinierenden Wirkung 
besteht, und zwar nicht nur, wie es auch die erste Annahme fordert, 
fiir die Zeit kurz nach der Implantation, wo man ohne die Annahme 
einer Einwirkung auf die Umgebung kaum auskommen wird, sondern 
uch fiir spitere Entwicklungsstadien. Unter den mehrfach erwaihnten 
neuesten Versuchen von O. Mangold (1922 und 1923) sind einige, deren 
fortfiihrung zur Entscheidung der fraglichen Punkte beitragen kénnte. 
Wenn prisumptive Epidermis in die Einstiilpungszone ciner beginnen- 
den Gastrula eingepflanzt in den Bereich der Urwirbel gerat, so nimmt 
sie dort an deren Aufbau teil. Dabei laBt sich zuniichst nicht entschet- 
den, wann und auf welche Weise die Determination dieser indifferenten 
Zellen stattgefunden hat. Sie kénnten schon bald nach der Verpflan- 
zung in die obere Urmundlippe deren Charaktere angenommen und auf 
Grund dieser ersten Determination an allen spiiteren Schicksalen ihrer 
Umgebung teilgenommen haben. Diese Erklirung st6Bt aber auf Schwie- 
rigkeiten in jenen Fallen, wo das [mplantat nachher nicht glatt in seine 


Umgebung eingefiigt erscheint, sondern Uberzihliges gebildet hat. 
Hier dringt sich unmittelbar der Eindruck auf, als sei der determinierende 
MinfluB vom Urwirbel ausgegangen und habe das angrenzende indif- 
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ferente Gewebe in gleichem Sinne bestimmt. Daraus ergibt sich da- 
neue Experiment, indifferentes Gewebe, etwa priisumptive Epiderm- 
der beginnenden Gastrula, einem ailteren Keim mit vollendeter Gastry- 
lation einzupflanzen, so da es an seinen Ort kommt, ohne ein Te! 
der Urmundlippe gewesen zu sein. Dasselbe wiire iibrigens schon jy, 
jenen Fillen gegeben, wo prisumptive Epidermis in den Dotterpfrop{ 
gepflanzt wurde, daher zuniichst in den Boden des Urdarmes gelangt: 
und offenbar erst sekundir in den Bereich der Urwirbel geriet, wo si 
dann selbst zu Urwirbel determiniert wurde (O. Mangold 1923, S. 25s 

Wenn Wiinsche in Fragen der Forschung erlaubt wiiren, so kénntei, 
sie in diesem Falle nur dahin gehen, daB sich die zweite der oben er- 
érterten Annahmen als richtig erweisen mége; denn sollte die Induk-. 
tion sich auf die Anregung zur Gastrulation beschriinken, so stiinde 
das Problem des harmonisch-iquipotentiellen Systems, welches sich 
eben der experimentellen Analyse zu 6ffnen schien, gleich zu Anfang 
wieder in seiner ganzen Unzulinglichkeit vor uns. 

Uber die Mittel der determinierenden Einwirkung fehlen bis jetz: 
alle tatsiichlichen Anhaltspunkte. Die oben vorgeschlagenen Versuche 
(Implantation von zerquetschtem, also strukturlos gemachtem Organi- 
sator zwischen die Keimblitter) kénnten hier weiter fiihren. 

Man sollte annehmen, daB die Tierarten, deren Keime aufeinander 
einwirken kénnen, in ihrer systematischen Verwandtschaft nicht gar 
zu weit voneinander entfernt sein diirfen. So gehéren denn auch T'riton 
cristatus, taeniatus und alpestris, zwischen denen die gegenseitige In- 
duktion méglich ist, wenigstens derselben Gattung an. Doch scheinen 
hier Uberraschungen von groBer Tragweite bevorzustehen, indem es 
gerade in diesen Tagen (Mai 1923) Herrn Dr. Geinitz im hiesigen In- 
stitut gelungen ist, durch Organisatoren von Bombinator und von Ranu 
Embryonalanlagen in Triton zu induzieren, also Anuren und Urodelen 
in determinierende Wechselwirkung zu bringen. Dadurch werden 
experimentelle Ideen, die mehr Triume als Pline zu sein schienen 
(Spemann 1921, 8. 567), in den Bereich der Ausfiihrbarkeit geriickt. 


5. Organisator und Organisationszentrum. 


Der Begriff des Organisationszentrums griindet sich auf die Vor- 
stellung einer im Keim von Zelle zu Zelle weiter wirkenden Determina- 
tion. Die Annahme einer solchen liegt iiberall da nahe, wo die Diffe- 
renzierung, die sichtbare Folge der Determination, nicht in allen Teilen 
gleichzeitig einsetzt, sondern an einer Stelle beginnend in bestimmter 
Richtung fortschreitet. Doch ist sie keineswegs durch reine Beobachtung 
zu begriinden; es kann auch eine bloBe zeitliche Aufeinanderfolge ohne 
ursichliche Verkniipfung vorliegen. Ein Mitte], um das zu priifen, besteht 
in der Unterbrechung des riiumlichen Zusammenhanges. Bringt diese 
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keine Stérung mit sich, liuft die Entwicklung, welche diesseits des tren- 
nenden Schnittes begonnen hatte, jenseits desselben weiter, so war sie dort 
jedenfalls vom Augenblick der Durchtrennung ab selbstandig gewesen. 

Fin klares Beispiel hierfiir aus dem Tatsachenbereich der Amphibien- 
entwicklung ist die fortschreitende Bildung des Urmundes bei der Ga- 
.trulation. Sie beginnt median mit der Bildung der oberen Urmund- 
lippe und schreitet von da nach den Seiten fort, um endlich beim kreis- 
formigen SchluB in der unteren Urmundlippe die Mediane wieder zu 
erreichen. Dabei driingt sich dem Beobachter ganz unwillkiirlich die 
\nschauung auf, das immer der in Einstiilpung begriffene Teil die 
ingrenzenden Zelen der Randzone mit in den Vorgang hineinzieht. 
Wenn man nun aber die dorsale Keimhalfte mit der oberen Urmundlippe 
i.btrennt, so wird dadurch die Bildung der seitlichen und unteren Ur- 
mundlippe nicht verhindert, ja nicht einmal merklich verzégert; und 
dies gilt nicht nur fiir die frontale Durchschneidung zu Beginn der 
Gastrulation, wo eine etwaige von der oberen Urmundlippe ausgegangene 
Determination die Linie der Durchtrennung schon iiberschritten haben 
kénnte; es gilt auch fiir die frontale Durchschniirung im Zweizellen- 
stadium. Wire die Gastrulation der ventralen Keimhalfte unter- 
blieben, so wiire das noch kein bindender Beweis fiir eine fortschreitende 
Determination; daS die Gastrulation erfolgt, schlieBt zum mindesten 
die Notwendigkeit des Zusammenhanges aus. 

Nach prinzipiell derselben Methode verfuhr Braus (1906), als er die 
Skelettentwicklung der Brustflosse von Selachierembryonen ana- 
lvsierte. Deren erste Anlage ist bekanntlich eine Hautfalte, in welche 
die Muskelknospen von den Myotomen des Rumpfes her einwachsen. 
Die Skelettstiibe der Flosse dagegen differenzieren sich aus dem Meso- 
derm heraus, welches die Hautfalte erfillt, und zwar die mittleren 
Stiibe zuerst, worauf die Differenzierung kranial- und caudalwirts fort- 
schreitet. Trennt man nun durch einen Schnitt das noch indifferente 
Bildungsgewebe von den schon in Differenzierung begriffenen Skelett- 
stiben ab, so geht zwar die histologische Entwicklung zu Vorknorpel 
und Knorpel weiter, aber es unterbleibt die Gliederung in einzelne 
Skelettstiibe. Das riumliche und zeitliche Fortschreiten dieser Glie- 
derung beruht also offenbar auf einer im indifferenten Gewebe fort- 
schreitenden Determination. 

Man kann diese Verschiedenheit des Differenzierungsgrades in einem 
vegebenen Zeitpunkt mit v. Ubisch (1923) ein Differenzierungsgefille 
nennen; ein solches ist selbstverstiindliche Voraussetzung einer fort- 
schreitenden Determination, ohne da diese notwendig aus ihm folgen 
miBte. 

Diese Vorstellung der fortschreitenden Determination fiihrt von 
selbst auf die andere zuriick, daB es im sich entwickelnden Keime 
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Punkte gibt, von denen die Determination ausgeht. Es ist daher nic} 
iiberraschend, dai} sie auch schon friiher vertreten worden ist. s 

deuten einige Sitze in Boveris Arbeit tiber die Polaritat des Seeigeleics 
(1901) auf eine der unseren verwandte Anschauung hin. Es wird yo 

Boveri die Méglichkeit erwogen (a. a. O., 8. 167), daB im Seeiegelkein, 
»jeder Bereich der Blastula bereit ist, Mesoderm zu bilden oder sic} 
einzustiilpen, und da die Lokalisierung auf einen Punkt dadurch be- 
wirkt wird, daB sich an einem Bereich diese Prozesse leichter einleitey 
als an allen anderen. Hat hier die Differenzierung begonnen, so werden 
von hier aus alle anderen Bereiche durch eine Regulation in ihrer 
Rolle bestimmt. DaB aber ein solcher Vorzugsbereich da ist, dies er. 
klirt sich aus der nachweisbar verschiedenen Plasmabeschaffenheit in 
den verschiedenen Bereichen des Eies«. Diese Siatze werden dann 
spiiter (a. a. O., 8.170) dahin eingeschriankt, »daB von einer gewissen 
Zone an im animalen Bereich des Eies diejenige Plasmabeschaffenheit 
die zur Gastrulation nétig ist, nicht mehr oder nicht in geniigender 
Menge vertreten ist « 

Fiir den Triton-Keim wurde kurz darauf (Spemann 1903, 8S. 606 
eine ahnliche Méglichkeit erwogen. 

Die friiher bekannten Tatsachen geniigten aber nur, um den Begriff 
eines Ausgangspunktes fiir die Differenzierung aufzustellen, nicht aber, 
um das wirkliche Vorhandensein derartiger Zentren nachzuweisen. 
Zu diesem Nachweis geniigt es nicht, den zu priifenden Bereich, welche 
iman fiir ein solches Zentrum hilt, vom etwaigen Felde seiner Wirksam- 
keit zu trennen; man muB ihn mit anderen ihm sonst fremden Teilen 
in Berithrung bringen, an welchen er seine Fahigkeiten erweisen kann. 
Das ist wohl zum ersten Male bei den embryonalen Transp!antationen 
im Gastrulastadium geschehen. Dabei wurde das Organisationszentrum 
an Ort und Stelle gelassen und ihm indifferentes Material gewissermaBen 
zur Verarbeitung vorgelegt. Eine viel tiefer eindringende Analyse 
uestattet aber die Transplantation des Organisationszentrums selbst 
und seiner Teile der Organisatoren, womit in dieser Arbeit ein erster 
Anfang gemacht worden ist. Die neuen Méglichkeiten, die sich dadurch. 
namentlich bei Kombination mit heteroplastischer Transplantation, 
eroffnen, sind vorlaufig noch nicht zu iibersehen. LEinige gangbare 
Wege weiteren Vordringens sind auf vorstehenden Seiten angedeutet. 

Dagegen ist es fiir den Augenblick von untergeordneter Bedeutung. 
ob sich die Begriffe des Organisators und des Organisationszentrums 
bei weiter vorgeschrittener Analyse noch als zweckmibig erweisen 
werden, oder ob sie durch andere mehr ins Einzelne gehende Bezeich.- 
nungen zu ersetzen sind. Schon jetzt ist zu sagen, dab der Begriff des 
Organisators der grundlegende ist und mit dem Organisations »zentrum « 
nur der Keimbezirk bezeichnet werden soll, in welehem die Organisa- 
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toren in einem gegebenen Stadium beisammen liegen, nicht etwa ein 
Zentrum, von dem aus die Entwicklung geleitet wird. Die Bezeichnung 
Organisator « (statt etwa »Determinator«) soll zum Ausdruck bringen, 
daB die von diesen bevorzugten Teilen ausgehende Wirkung nicht nur 
vine in bestimmter, beschrankter Richtung determinierende ist, sondern 
daB sie alle jene ritselhaften Eigentiimlichkeiten besitzt. welche uns 
eben nur aus der belebten Natur bekannt sind. 


1V. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Kin Stiick aus der oberen Urmundlippe eines in Gastrulation be- 
vriffenen Amphibienkeims tibt eine organisierende Wirkung auf seine 
Umgebung aus, derart, daB es, an eine indifferente Stelle eines anderen 
Keimes verpflanzt, dort die Bildung einer sekundiren Embryonal- 
unlage verursacht. Man kann ein solches Stiick daher als einen Or- 
vanisator bezeichnen. 

Wird der Organisator innerhalb der normalen Einstiilpungszone 
implantiert, so nimmt er an der Gastrulation des Wirtskeimes teil und 
hat mit ihm nachher den Urmund gemeinsam; auBerhalb jener Zone 
stiilpt er sich selbstindig ein. Er kann dabei zum Teil oberflichlich 
bleiben und dann bei der Bildung des Ektoderms, und zwar der Medullar- 
platte, mitwirken; oder er kann ganz in die Tiefe riicken und vollstindig 
zu Ento-Mesoderm werden. Es ist wahrscheinlich, daB dabei auch Zellen 
des Wirtskeimes mit eingestiilpt werden kénnen. Schon dies ist woh! 
auf eine determinierende Wirkung des Implantates auf seine Um- 
vebung zuriickzufiihren. 

Im Anschlu8 an das Implantat entsteht im Wirtskeim eine sekun- 
dare Embryonalanlage, deren Ausbildungsgrad ein verschieden hoher 
sein kann. Dies hingt zum Teil davon ab, ob sie mit den primiren 
\chsenorganen interferiert oder ganz selbstindig bleibt. In einem Falle 
der letzteren Art war ein Medullarrohr ohne Hirn und Augen, aber mi 
ungelagerten Hérblasen entwickelt, ferner Chorda, Urwirbel und Vor- 
nlerengainge. 

Diese sekundiiren Embryonalanlagen sind immer gemischter Ab- 
kunft, zum Teil aus Zellen des Implantates, zum Teil aus solchen des 
Wirtskeimes aufgebaut. Wird, wie bei den in Rede stehenden Experi- 
menten, ein artfremder Organisator zur Induktion verwendet, so laBt sich 
die chimarische Zusammensetzung mit Sicherheit und groBer Genauig- 
keit feststellen. Sie wurde fiir die meisten Organe nachgewiesen, fiir 
Medullarrohr, Urwirbel, ja sel’ st fiir die Chorda. 

Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB diese sekundiren Embry- 
onalanlagen irgendwie vom Organisator induziert worden sind; dagegen 
liBt sich noch nicht entscheiden, auf welche Weise dies geschieht, vor 
allem wann und auf welchem Wege. Die induzierende Wirkung kénnte 


| 
: 
Hi 
| 
! 





638 H. Spemann u. Hilde Mangold: Uber Induktion von Embryonalanlagen us 


sich auf die Anregung zur Gastrulation beschrianken, aus der dann all, 

iibrige folgen wiirde wie bei der normalen Entwicklung. Dabei wiirde 

die verschiedenartigen Teile des sekundiren Gastrulationsbereiches oh». 
Riicksicht auf ihre Herkunft von der Determination ergriffen. Di, 
Induktion von seiten des Implantates kinnte aber auch iiber das St» 

dium der Gastrulation hinaus fortdauern; dann wiirde sich der Organi- 
sator kraft seiner ihm innewohnenden Entwicklungstendenzen im 
wesentlichen in der schon eingeschlagenen Richtung weiter entwickel: 
und sich dabei aus dem anstoBenden indifferenten Material erginzen 
Dasselbe mag auch fiir die Determination der Medullarplatte gelten 
wahrscheinlicher aber ist, daB sie durch die Unterlagerung mit Ento- 
Mesoderm bewirkt wird. Um reine Selbstdifferenzierung kénnte es 
sich bei der Entwicklung des Implantates allerdings nicht handeln 
sonst wiirde es sich der sekundiren Embryonalanlage, welche kleine 
als die primiire ist, nicht harmonisch einfiigen kénnen. Der induzierende — 
Teil erfiihre offenbar wihrend seiner Wirkung eine Riickwirkung von 
seiten des induzierten. Ein solches Hin- und Herschwingen der Wir- 
kungen mag iiberhaupt bei der Entwicklung harmonisch-iquipoten- 
tieller Systeme eine groBe Rolle spielen. 
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Besprechungen. 
Ankiindigung. 


Das Archiv wird in Zukunft keine Referate und Literaturverzeichnisse 
mehr bringen. Es werden aber zunichst noch einige von friiher her vorhandene 
Werke referiert werden. 

Dagegen sollen eventuell kritische Besprechungen von fiir die Entwicklungs- 
mechanik besonders wichtigen Werken gegeben werden. 

Es wird gebeten, keine Biicher ohne vorherige Anfrage mit Angabe der Art 
des Inhalts und vor zustimmend erteilter Antwort »zur Besprechung« einzusenden. 
Eventuelle Riicksendung kann nur noch nach Einsendung des Portos erfolgen. 
Halle, im Dezember 1923. W. Roux. 





Ruzicka, Vlad.: Die allgemeine Biologie als Lehrgegenstand des medi- 
zinischen Studiums. Ein Gutachten vorgelegt den Regierungen Mittel- 
europas. Vortr. u. Aufs. ib. Entwicklungsmech. d. Organismen, her- 
ausg. v. W. Roux. Heft XXIX. Berlin: Julius Springer. 1922. 1.50 Gold- 
mark/0.35 Dollar. 

Auf Grund eigner 15jaihriger Lehrerfahrung tritt Riticka in seinem Aufsatz 
warm fiir die Einfiihrung der allgemeinen Biologie als ordentlichen Lehrgegen- 
stand an den medizinischen Fakultaten ein. 

Das Ziel der Neuordnung muB vor allem sein, das Studium dadurch zweck- 
miBiger zu gestalten, daB alle iiberfliissigen Wiederholungen vermieden, aller 
iiberfliissiger, historisch iberkommener Balast entfernt und diejenige Forschungs- 
methode in den Vordergrund gestellt wird, die der spitere praktische Arzt vor 
lem braucht. Dies ist aber nach Riticka die »kausal-experimentelle«. 

Die bisher iiblichen Vorlesungen iiber Botanik und Zoologie entsprechen 
diesen Anforderungen nicht, die Botanik, weil ihre Objekte dem Mediziner zu 
fremdartig, die Zoologie, weil ihre Forschungsmethode vorwiegend vergleichend- 
natomisch und ihre Problemstellung daher den spiteren Bediirfnissen des 
Mediziners ganz fremd ist. In richtiger Erkenntnis dieser Mifstinde ist in 
Osterreich seit 1903 die »allgemeine Biologie« in den medizinischen Lehrplan 
in Stelle der getrennten Vorlesungen iiber Botanik und Zoologie aufgenommen 
worden. Der Erfolg ist aber ausgeblieben. Riticka sucht den Grund hierfiir 
vornehmlich in folgenden zwei Punkten: 

1. Die Vorlesung iiber allgemeine Biologie wurde gleichzeitig von Natur- 
wissenschaftlern und Medizinern besucht, konnte daher didaktisch nicht auf 
die besonderen Bediirfnisse des Mediziners eingestellt werden. Dies war um 
so weniger der Fall, weil 2. die Vorlesung abwechselnd von dem Botaniker 
und Zoologen gehalten wurde, beiden aber die Kenntnis der praktischen Me- 
dizin und ihrer Bediirfnisse abgeht. 

Die Hauptforderung Ritickas geht daher dahin, dab die »allgemeine Biologie« 
ron einem medizinisch durchgebildeten Dozenten gelehrt wird. Fiir eine solche 
Vorlesung entwirft Riticka folgendes Programm, das sich ihm wihrend seiner 
|5jihrigen entsprechenden Dozententatigkeit bewahrt hat. 

Die Vorlesung gliedert sich in folgende drei Teile: 1. allgemeine Gestal- 
tungslehre, d. h. die Formen und Formwandlungen des Lebenssubstrates, 2. die 
allgemeine Leistungslehre, 3. die Beziehungen der lebenden Koérper zueinander 
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und zur anorganischen Umwelt. Hierbei hat die kausal-experimentelle Betrac' 

tungsweise im Vordergrund zu stehen. Das Vorlesungsprogramm erfordert nav} 
Riticka cin zweisemestriges 5stiindiges Kolleg, wozu noch zweckmiBigerweis. 
ein einmaliges 2stiindiges Praktikum tritt. Letzteres hat sich besonders bewiilirt - 
in ihm werden Versuche iiber Befruchtung, kiinstliche Parthenogenese, Regen 

ration, Transplantation, Immunitit, Tropismen, vitale Farbungen mit den Sty 
denten gemeinsam angestellt, ferner variationsstatistische Ubungen, Beurteilun, 
von Stammbiumen usw. vorgenommen. 

G. Hertwig. (Rostock, Anatom. Institut 


Hober, R.: Physikalische Chemie der Zelle und der Gewebe. V. new 
bearbeitete Auflage. 1. Hilfte. Mit 31 Textabb. Leipzig: W. Enge!- 
mann 1922. 

Ein abschlieBendes Urteil iiber die neue Auflage dieses Standardwerkes 
wird erst abgegeben werden kénnen, wenn die zweite Halfte zur Einsicht vor- 
liegt Schon aus den ersten Kapiteln ist zu erkennen, daB eine Umgruppic 
rung des Stoffes in der Weise stattgefunden hat, daf das den friiheren Auf 
lagen zugrunde gelegene Prinzip in der neuesten noch stirkere Betonung e: 
fiihrt: den Leser durch den fast rein physikalisch-chemisch gehaltenen ersten 
Teil hindurch zu den eigentlichen physiologischen Darlegungen zu fiihren. %o 
wird dieses Werk in immer weiterem Mabe geeignet, dem Biologen die physiko 
chemischen Grundlagen zu vermitteln. Es kann nun freilich verschiedener Ein- 
schitzung unterliegen, was aus der Fiille des physikalisch-chemischen Stoffes 
als wesentliche Voraussetzung fiir biologische Arbeiten zu gelten hat. Trotzdem 
scheint es mir, als ob eine Reihe wichtiger physikochemischer Fragen in den 
bisherigen Kapiteln entweder gar nicht angegangen wird, andere eine zu knapy: 
Darstellung erfuhren, andere wieder einen etwas reichlichen Raum einnehmen. 
Auf den Goshschen Arbeitenkreis ist Verfasser gar nicht eingegangen. Dir 
eigentliche Theorie der Oberflichenspannung ist zu kurz behandelt, wenn man 
bedenkt, welche Bedeutung gerade dieser Wirkungsweise in der Biologie zukommt 
Die eingehende Darstellung ibrer Messmethoden dagegen scheint mir weniger 
wichtig. Die neueren Vorstellungen und Ergebnisse von van der Waals und 
Hulshoff auf dem Gebiete der Kapillaritit, die den Tatsachen weit besser ge- 
recht werden als die alteren von Laplace, hatten gut an in friiheren Kapiteln 
iiber den Dampfdruck gesagtes AnschluB finden kénnen. Die Erscheinungen 
der Adsorption erfahren gute Darstellung, dagegen ist nirgends die Rede von 
unseren theoretischen Gedankengingen iiber die Adsorption selber. Die Namen 
Polanyi und auch Langmuir fehlen in diesem Kapitel ginzlich. Auch auf dic 
interessante Theorie der T'raubeschen Regel von Langmuir hitte eingegangen 
werden kénnen, da die von diesem Autor gemachten Annahmen iiber die Kon 
figuration der Molekiile in den Oberflichenschichten uns wenigstens einen 
kleinen Schritt vorwirts bringen in der Erkenntnis der »lyotropen« Eigen- 
schaften der Liésungen und die sich vielleicht auch weiterhin noch fruchtbai 
erweisen werden. In dem Kapitel iiber Kolloide wird man wohl die Behand 
lung von Solen mit nichtkugeligen (also scheiben- und stibchenférmigen) Aggre- 
gaten vermissen. Gerade diese aber werden fiir die Biologie voraussichtlich 
von besonderer Bedeutung werden. 

Wie bereits betont, kann eine Gesamtwiirdigung dieses groBziigigen Werke 
erst erfolgen, wenn es abgeschlossen vorliegt. Alsdann soll auch davon die 
Rede sein, welche Bedeutung der physikalischen Chemie fiir die biologische 
Morphologie zukommt. Ettisch (Dahlem). 
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Hagedorn, Arend L., und Hagedorn, A. C.: The relative value of the 
processes causing evolution. Vorstheuvel la Brand 1921. Verlag von 
Martinus Nijhoff, The Hague. 2948. mit 20 Textabb. Preis 9 hol- 


lindische Gulden. 

Das Buch bringt eine kurze, aber recht gute Ubersicht iiber den heutigen 
Stand der Vererbungslehre. Ohne auf Einzelheiten in der neueren Forschung 
geuauer einzugehen besprechen die beiden Forscher die Vererbung an sich, die 
Frage der Variabilitit, die Ergebnisse von Tier- und Pflanzenkreuzungen und 
andere Erscheinungen des Vererbungsgeschehens. Im groBen und ganzen bringt 
das Buch dem Fachmann nicht viel Neues, es ist wohl mehr als Einfiihrung 
in Vererbungsfragen gedacht. Besonders anregend zu lesen ist der Abschnitt 
iiber die Entwicklung unter natiirlichen Verhaltnissen und unter dem Einflu8 
der Domestikation. Die Abbildungen sind in Form von recht anschaulichen 
Skizzen beigegeben, Papier und Druck sind erstklassig, der Preis von 9 Gulden 
diirfte aber die Anschaffung in Deutschland fast unméglich machen. Stieve. 


Korschelt E.: Lebensdauer, Altern und Tod. 2. umgearbeitete und stark 
vermehrte Auflage. 307 S. mit 107 Textabb. Jena: Gustav Fischer 


1922. Preis 48 Mark. 

Die zweite Auflage dieser ganz vorziiglichen Zusammenstellung zeigt im 
groBen und ganzen die nimliche Anordnung des Stoffes wie die erste, doch 
sind alle Abschnitte ausgiebig erginzt, entsprechend den Ergebnissen der neuesten 
Forschung. Ganz neu eingefiigt wurde ein Abschnitt tiber Lebensverlingerung 
und Verjiingung. Gerade dieses Kapitel ist besonders wertvoll, da es auch 
iiber zum Teil noch nicht veréffentlichte Versuche berichtet, die Harms an Hunden 
ausfiihrte. Harms beobachtete nimlich einen mehr als 16 Jahre alten Teckel- 
riiden, der schwerste Alterserscheinungen zeigte, Potenz und Libido sind seit 
Jahren erloschen, im Hoden sind die meisten Kanalchen sehr stark zuriick- 
gebildet, nur wenige Samenkanilchen enthalten noch Samenbildungszellen und 
auch vereinzelte bewegliche Samenfiden. Vasektomie und Autotransplantation 
von Hodenstiickchen sind vollkommen erfolglos. Diesem Greis wurden nun 
mehrmals nacheinander Teile des Hodens eines jungen, 3 Monate alten Teckel- 
riiden eingepflanzt, mit dem Erfolg, daB sich der Allgemeinzustand voriibergehend 
erheblich besserte, das Tier wurde geschlechtlich erregt und es stellten sich 
sogar iibernormal lang dauernde Erektionen ein. Der greise Hoden erholte sich, 
in allen Kaniilchen kam die Samenbildung wieder in Gang. Nach der letzten 
Transplantation am 186. Versuchstag ist aber »die Degeneration der nervésen 
Zentren so weit fortgeschritten«, daB das Tier nach kurzer Wiederbelebung 
seines Kraftezustandes rasch verfallt und am 200. Tage eingeht. Deutlich zeigte 
gerade dieser Versuch, daB das Altern nicht durch den Zustand der Keim- 
driisen, sondern durch das Verhalten des Zentralnervensystems bedingt ist. 

Auch die weiteren Abschnitte des Buches beriicksichtigen die Ergebnisse 
der neueren Untersuchungen in vollstindiger, gewissenhafter Weise und wiagen 
die widersprechenden Befunde der einzelnen Arbeiten in vorsichtiger Form ab. 
So gibt auch diese zweite Auflage wieder einen sehr guten, vollstindigen Uber- 
blick iiber unser derzeitiges Wissen von den Alterserscheinungen, sie ist nicht 
nur eine gute Einfiihrung in dieses heute so vielumstrittene Gebiet, sondern 
bringt auch dem Fachmann sehr viele neue Gesichtspunkte und reiche Anregung. 
Die zahlreichen Abbildungen sind sehr gut ausgewahlt und vorziiglich wieder- 
gegeben, das Papier ist friedensmaBig, der Preis des ganzen Werkes sehr niedrig. 

Stieve. 

Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 41 
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Lehmann, Ernst: Die Theorien der Oenothera-Forschung. Grundlagen z\); 
experimentellen Vererbungs- und Entwicklungslehre. Jena: Gusta, 
Fischer 1922. 526 8S. mit 207 Textabb. und einem Bildnis vor 
Hugo de Vries. Preis 140 Mark. 


»Seitdem de Vries seine Mutationstheorie auf den Vererbungserscheinung«; 
der groBen Nachtkerze, Oenothera Lamarckiana, begriindet hat, steht die Gat 
tung Oenothera Lamarckiana im Mittelpunkt des allgemeinen biologischen Inter 
esses.( Eine sehr erhebliche Anzahl von Untersuchungen — das Literatur. 
verzeichnis weist 374 Arbeiten nach — haben sich seither mit dem Vererbungs. 
geschehen der Nachtkerze beschiftigt, und es ist deshalb fiir jemanden, der 
sich nicht besonders mit diesem iiberaus wichtigen Gebiet der Vererbungslehre 
beschiaftigt, kaum mehr méglich, genaueren Einblick in den heutigen Stand der 
Oenothera-Forschung zu gewinnen. Daher ist es ein sehr begriiBenswertes 
Unternehmen, daB sich der Verfasser der gewii nicht leichten Aufgabe unter- 
zogen hat, das ganze bisherige Wissen iiber das Verhalten der Nachtkerze in 
iibersichtlicher Form zusammenzustellen und so dem weiten Kreise der Ver. 
erbungsforscher leicht zuginglich zu machen. Es ist nicht mdglich, hier in 
einer kurzen Besprechung den Inhalt des Buches, das ja selbst ein Sammel- 
referat darstellt, wiederzugeben, ich mui mich deshalb darauf beschranken, nur 
ganz kurz auf die Bedeutung des Werkes hinzuweisen. Der ganze Stoff ist 
sehr iibersichtlich gegliedert, die Einzelheiten sind in kurzer, klarer Form, auch 
fiir den Nichtbotaniker iiberall leicht verstindlich geschildert, soweit notwen- 
dig, durch Abbildungen belegt und erlautert. 

Das Buch stellt einen Markstein in der Geschichte der Oenothera-Forschung, 
wie der Vererbungslehre iiberhaupt, dar, es bespricht weit tiber den Rahmen 
des urspriinglichen Stoffes hinaus fast alle die zahlreichen Fragen, die im Ver- 
laufe der letzten Jahre der Vererbungsforschung in aufgeworfen wurden. Es 
bietet deshalb einen sehr guten Einblick in das Vererbungsgeschehen iiberhaupt 
und wohl niemand, der sich heute und in den nichsten Jahren mit Vererbungs- 
fragen beschiftigt, wird die Lehmannsche Zusammenfassung unberiicksichtigt 
lassen kénnen. Die Ausstattung des Buches ist vorziiglich, der Preis niedrig. 
Stieve. 
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